
N A S A  T E C H N I C A L  

T R A N S L A T I O N  

c 
c 

N A S A  -- ~ 

r- 
T T  F-615 

z I 

DEVELOPMENT OF RECEPTOR STRUCTURES 
IN THE INNER EAR OF VERTEBRATES 

by L. K .  Titovu 

"Nauka" Press, Leningrad, 1968 

NATIONAL AERONAUTICS AND SPACE ADMINISTRATION WASHINGTON, D. C. MAY 1970 

.- 
A 



.y--- 
TECH LIBRARY KMB, NY 

00b9079 
NASA TT F-615 

DEVELOPMENT OF RECEPTOR STRUCTURES IN THE INNER 

EAR OF VERTEBRATES 

By L. K. Titova 

Translation of "Razvitiye retseptornykh struktur 
vnutrennogo ukha pozvonochnykh" 
"NauJxa" Press, Leningrad, 1968 

NATIONAL AERONAUTICS AND SPACE ADMINISTRATION 
.- 

For sale by the Clearinghouse for Federal Scientific and Technical Information 
Springfield, Virginia 22151 - CFSTI price $3.00 





I-= 

T A B L E  O F  CONTENTS 

I n t r o d u c t i o n  ................................................... 
The S t r u c t u r e  o f  t h e  . I n n e r  Ear  i n  D e f i n i t i v e  Forms . . . . . . . . . . . . .  

The V e s t i b u l a r  A p p a r a t u s  .................................. 
The S e n s o r y  Spots.. M a c u l a  ............................ 
The A u d i t o r y  Cres t s . .Cr i s ta  .......................... 
S t r u c t u r e  o f  t h e  V e s t i b u l a r  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  

A c c o r d i n g  t o  Data  o f  E l e c t r o n  M i c r o s c o p y  . . . . . . . . . . .  
Type I H a i r  C e l l s  .................................. 
Type I1 H a i r  C e l l s  ................................. 

C y t o c h e m i c a l  C h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  V e s t i b u l a r  
R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  ................................ 

The F u n c t i o n  o f  R e c e p t o r  F o r m a t i o n s  o f  t h e  V e s t i b u l e  . 
S t r u c t u r e  of  t h e  C o c h l e a  i n  B i r d s  ......................... 
The S t r u c t u r e  o f  t h e  Mammalian C o c h l e a  .................... 
The F u n c t i o n a l  S h i f t s  i n  t h e  S t r u c t u r a l  a n d  C y t o c h e m i c a l  

D a t a  on t h e  C o m p a r a t i v e  Morphology of  t h e  I n n e r  E a r  o f  

The F u n c t i o n  o f  C o r t i ' s  Organ  i n  M a m m a l s  . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
O r g a n i z a t i o n  o f  I n n e r  E a r  R e c e p t o r s  ..................... 
V e r t e b r a t e s  a n d  I t s  R e c e p t o r  S t r u c t u r e s  . . . . . . . . . . . . . . . . .  

Embryonal Development o f  t h e  I n n e r  Ea r  ......................... 
M o r p h o l o g i c a l  S t u d i e s  o f  t h e  D e v e l o p m e n t  o f  t h e  

M o r p h o l o g i c a l  S t u d i e s  o f  t h e  D e v e l o p m e n t  o f  C o r t i ' s  Organ  . 
C y t o c h e m i c a l  and  E l e c t r o n  M i c r o s c o p e  S t u d i e s  o f  t h e  

V e s t i b u l a r  A p p a r a t u s  .................................... 

D e v e l o p m e n t  o f  t h e  I n n e r  E a r  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
D e v e l o p m e n t  of t h e  I n n e r  E a r  i n  G a n o i d  F i s h e s  . . . . . . . .  
D e v e l o p m e n t  of t h e  I n n e r  E a r  i n  T e l e o s t  F i s h e s  . . . . . . .  
D e v e l o p m e n t  o f  t h e  I n n e r  E a r  i n  T a i l l e s s  A m p h i b i a n s  . .  
D e v e l o p m e n t  of t h e  I n t e r n a l  E a r  o f  R e p t i l e s  . . . . . . . . . .  
D e v e l o p m e n t  of t h e  I n n e r  E a r  o f  B i r d s  . . . . . . . . . . . . . . . .  

D e v e l o p m e n t  o f  t h e  V e s t i b u l a r  A p p a r a t u s  . . . . . . . . . . . .  
The D e v e l o p m e n t  o f  C o r t i ' s  Organ  . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

H i s t o c h e m i c a l  S t u d i e s  of  R e s p i r a t o r y  Enzymes . . . . . . .  
D e v e l o p m e n t  o f  t h e  V e s t i b u l a r  A p p a r a t u s  . . . . . . . . . . . .  
D e v e l o p m e n t  o f  C o r t i ' s  Organ  ....................... 

A H i s t o c h e m i c a l  S t u d y  o f  S p e c i f i c  a n d  ' N o n s p e c i f i c  
C h o l i n e s t e r a s e  ................................... 

D e v e l o p m e n t  o f  t h e  I n n e r  E a r  o f  M a m m a l s  . . . . . . . . . . . . . .  

Conclus ion  ...................................................... 
I l l u s t r a t i o n s  .................................................. 
Refe rences  ..................................................... 

. 

s, 

P 

6 

6 
7 

10 

13 
14 
16 

18 
27 
3 2  
45 
64 

66 

71 

80 

8 0  
9 0  

95 
95 
107 
116 
1 2 4  
1 3 4  
134 
154 

170 
174 
178 
178 
185 

197 

210 

240 

I -  

iii 

. 



I -  

DEVELOPMENT OF RECEPTOR STRUCTURES IN THE INNER EAR O F  VERTEBRATES, 
L.K. Titova, “Nauka” Press, Leningrad, 1968, 192 pp. 

In this book the author brings forth new, for the most part, 
still unpublished data on the embryonal development of receptor 
structures of the vestibular apparatus and of Corti’s organ (the 
organ of hearing), obtained as a result of the application 0.f an 
original method of isolation of a developing inner ear in represen- 
tatives of five classes of vertebrates. The morphological and cy- 
tochemical changes which originate in the process of differentiation 
of the receptor structures of the inner ear (the vestibular portion 
of the labyrinth in the higher and lower vertebrates, the organ of 
hearing in birds and mammals) are compared. 

In a sufficiently complete literary survey, data on the morpho- 
logical, submicroscopic and cytochemical construction of the recep- 
tor structures of the inner ear of mammals and their change with 
adequate influences are selected. The nature of the chemical and 
ultrastructural changes in the process of differentiation of the 
organ and its definitive function is analyzed. 73 illustrations, 
458 bibliographic citations. 

Editor-in-Chief 
Ya.A. Vinnikov 
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N A S A  TT F-615 

D E V E L O P M E N T  O F  R E C E P T O R  S T R U C T U R E S  I N  T H E  I N N E R  
E A R  OF V E R T E B R A T E S  

L . K .  T i t o v a  

I N T R O D U C T I O N  

The i n n e r  e a r  o f  v e r t e b r a t e s  a r o s e  i n  t h e  p h y l o g e n e t i c  p r o c e s s  - / 3 i k  
on t h e  b a s i s  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  a n d  o r i g i n a l l y  p r e s e r v e d  
c o m m u n i c a t i o n  w i t h  t h e  e x t e r n a l  e n v i r o n m e n t .  S u c h  a l a b y r i n t h  i n  a 
r e p r e s e n t a t i v e  o f  t h e  o s t e o s t r a c i  h a d  o n l y  two v e r t i c a l  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l s  ( S t e n s i t j ,  1 9 2 7 ) .  Among p r e s e n t  s p e c i e s  o f  a n i m a l s ,  s u c h  a 
c h a r a c t e r i s t i c  i s  p r e s e n t  i n  t h e  l a m p r e y  ( T r e t ' y a k o v ,  1 9 1 6 ) .  T h u s  
i n  t h e  p r o c e s s  o f  e v o l u t i o n , t h e  c o m p l i c a t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  
o r g a n s  a n d  t h e  f u n c t i o n s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e m  l e d  t o  t h e  f o r m a t i o n  o f  
a c o m p l e t e l y  new s e n s o r y  o r g a n ,  ; . e . ,  t h e  o r g a n  o f  v e r t e b r a t e  e q u i -  
l i b r i u m ,  or t h e  i n n e r  e a r .  The f i r s t  c h a n g e  i n  t h e  f u n c t i o n  o f  p a r t  
o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n  t o o k  p l a c e  on  t h e  o r g a n  o f  e q u i l i b r i u m .  

Soon t h e r e  a p p e a r s  i n  t h e  l a b y r i n t h  s y s t e m  a t h i r d ,  h o r i z o n t a l  
s e m i c i r c u l a r  c a n a l  ( i n  t h e  s h a r k  a n d  s k a t e ) .  I n  t h e  p r o c e s s  o f  f u r -  
t h e r  e v o l u t i o n ,  t h e  s a c c u l u s  p r o v i d e s  a number o f  s u p p l e m e n t a r y  f o r -  
m a t i o n s ,  a c h i e v i n g  i n  v a r i o u s  c l a s s e s  o f  v e r t e b r a t e s ,  a n d  s o m e t i m e s  
e v e n  i n  i n d i v i d u a l  o r d e r s  ( f o r  e x a m p l e ,  t h e  c r o c o d i l e s ) ,  a d i f f e r e n t  
d e g r e e  o f  d e v e l o p m e n t ,  ? . e . ,  t h e  l a g e n a  a n d  t h e  b a s i l a r  p a p i l l a ( L a g -  
e n a e  a n d  P a p i l l a  b a s i l a r i s ) ,  t h e  f u s i o n  o f  w h i c h ,  i n  t h e  h i g h e r  r e p -  
t i l e s  a n d  b i r d s ,  f i r s t  f o r m s  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  ( d u c t u s  c o c h l e a r i s ) ;  
i n  t h e  l a t t e r  a new r e c e p t o r  o r g a n ,  i . e . ,  C o r t i ' s  o r g a n ,  o r  t h e  or- 
g a n  o f  h e a r i n g ,  i s  f o u n d .  T h i s  o r g a n  i s  m o r p h o l o g i c a l l y  d e v e l o p e d  
i n  t h e  f o r m  o f  a s t r a i g h t  c o c h l e a  i n  b i r d s  or a s p i r a l  c o c h l e a  i n  
m a m m a l s .  The l a g e n a  i s  p r e s e r v e d  i n  m o n o t r e m a t e  m a m m a l s ,  b u t  d i s -  
a p p e a r s  i n  m a r s u p i a l s ;  i n  a l l  t h e  h i g h e r  m a m m a l s ,  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  
i s  d e v e l o p e d  o n l y  o n  t h e  b a s i s  o f  t h e  P a p i l l a  b a s i l a r i s .  

D e s p i t e  t h e  m i g r a t i o n  o f  v e r t e b r a t e s ' o n t o  t h e  d r y  l a n d ,  t h e  
l a b y r i n t h  a n d  t h e  c o c h l e a  r e m a i n e d  s u b m e r g e d  i n  t h e  i n t e r n a l  e n v i -  
r o n m e n t  o f  t h e  o r g a n i s m .  I n  a d d i t i o n ,  t h e y  s e e m i n g l y  p r e s e r v e  t h a t  
f l u i d  medium ( i n  t h e  f o r m  o f  e n d o l y m p h  a n d  p e r i l y m p h )  i n  t h e i r  o p e n  
s p a c e ,  t h e  wave o s c i l l a t i o n s  o f  w h i c h  s p e c i f i e d  t h e  s t i m u l a t i o n s  o f  
t h e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e .  T h u s  a n o t h e r ,  t h e  sec-  
o n d ,  c h a n g e  i n  f u n c t i o n  t o o k  p l a c e .  From t h e  e q u i l i b r i u m  o r g a n  o n e  
more  m o r p h o p h y s i o l o g i c a l  f o r m a t i o n  w a s  s e p a r a t e d ;  i . e . ,  t h e  o r g a n  
o f  h e a r i n g .  

T h u s ,  t h e  i n n e r  e a r  o f  v e r t e b r a t e s  r e p r e s e n t s  a c l o s e d  s y s t e m  
o f  membranous sacs  a n d  t u b u l e s  f i l l e d  w i t h  e n d o l y m p h ,  c a l l e d  t h e  
membranous l a b y r i n t h .  I t  c o n s i s t s  o f  two s a c s :  a r o u n d  o n e  ( t h e  
s a c c u l u s )  a n d  a n  o v a l  o n e  ( t h e  u t r i c u l u s ) ,  a n d  t h e  t h r e e  s e m i c i r c u -  
l a r  c a n a l s  o p e n i n g  i n t o  t h e  l a t t e r ,  w h i c h  a r e  s i t u a t e d  i n  t h r e e  

Numbers i n  t h e  m a r g i n  i n d i c a t e  p a g i n a t i o n  i n  t h e  f o r e i g n  t e x t .  
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m u t u a l l y  p e r p e n d i c u l a r  p l a n e s .  E a c h  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  f o r m s  a n  ex- 
p a n s i o n  a t  i t s  a n t e r i o r  e n d ,  i . e . ,  t h e  a m p u l l a ,  w h i c h  i s  d i r e c t l y  
c o n n e c t e d  w i t h  t h e  u t r i c u l u s .  

I n  a l l  t h e  e n u m e r a t e d  s e c t i o n s  o f  t h e  membranous l a b y r i n t h  ( t h e  
i n n e r  e a r )  t h e r e  a r e  r e c e p t o r  o r g a n s ,  w h i c h  i n c l u d e  t h r e e  t y p e s :  
a u d i t o r y  s p o t s ,  i . e . ,  m a c u l a e  ( l o c a t e d  i n  t h e  s a c c u l u s ,  u t r i c u l u s  
a n d  l a g e n a ) ;  a u d i t o r y  c r e s t s ,  % . e . ,  t h e  c r i s t a e  ( l o c a t e d  i n  t h e  a m -  
p u l l a s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ) ;  a n d  t h e  s o - c a l l e d  p e r i l y m p h a t i c  
o r g a n s ,  i . e . ,  t h e  P a p i l l a  b a s i l a r i s  o f  h i g h e r  r e p t i l e s ,  b i r d s  a n d  
m a m m a l s ,  i n  w h i c h  i t  b e a r s  t h e  name ' I C o r t i I s  o r g a n " .  A n a t o m i c a l l y ,  /4 
a l l  t h e s e  f o r m a t i o n s  a r e  d i f f e r e n t i a t e d  b o t h  i n  t h e i r  f o r m  a n d  c o n -  
s t r u c t i o n ,  as w e l l  as  c h i e f l y  b y  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e i r  c o v e r i n g  
f o r m a t i o n s .  T h u s  f o r  t h e  a u d i t o r y  s p o t s ,  i . e . ,  t h e  m a c u l a e ,  t h e  
p r e s e n c e  o f  a n  o t o l i t h  membrane o f  a g e l a t i n o u s  s u b s t a n c e  a n d  o n e  
l a r g e  ( f i s h )  or many s m a l l  o t o l i t h s  ( o t o c o n i a )  s e a l e d  i n  i t ,  i s  
c h a r a c t e r i s t i c ;  f o r  t h e  a u d i t o r y  c r e s t s ,  i . e . ,  c r i s t a e ,  t h e  p r e s e n c e  
o f  t h e  s o - c a l l e d  c u p u l a  i s  c h a r a c t e r i s t i c ,  w h i c h  i s  a g e l a t i n o u s  
f o r m a t i o n  p e n e t r a t e d  by many v e r t i c a l  c a n a l i c u l i ,  t h e  b a s e  o f  w h i c h  
i s  l o c a t e d  a t  t h e  summit  o f  t h e  c r i s t a ;  f o r  t h e  p e r i l y m p h a t i c  o r g a n  
t h e  p r e s e n c e  o f  t h e  s o - c a l l e d  t e c t o r i a l  membrane i s  c h a r a c t e r i s t i c ,  
w h i c h  i s  a t h i n  membranous c o v e r i n g  f o r m a t i o n ,  h a v i n g  u n i l a t e r a l  a t -  
t a c h m e n t  a n d  a m o b i l e  b a s i l a r  membrane.  

A t  t h e  b a s i s  o f  t h e  o r g a n s  o f  t h e  a c o u s t i c a l  l a b y r i n t h  s y s t e m  
o f  a l l  v e r t e b r a t e s  l i e  t h e  s o - c a l l e d  s e c o n d a r y  s e n s o r y  r e c e p t o r  
c e l l s  w h i c h  f i r s t  a p p e a r e d  i n  p r i m i t i v e  a g n a t h o u s  f i s h  ( A g n a t h a )  i n  
t h e  S i l u r i a n  p e r i o d  ( S t e n s i i S ,  1 9 2 7 ;  B y s t r o v ,  1 9 5 7 )  i n  t h e  s y s t e m  o f  
t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s .  A t  t h e  p r e s e n t  t i m e  t h e  l a t t e r  f o r m a t i o n  
i s  p r e s e n t  i n  f i s h  a n d  a m p h i b i a n s  a n d  w a s  s p e c i a l i z e d  f o r  t h e  p e r -  
c e p t i o n  o f  v i b r a t i o n s  o f  t h e  e n t i r e  i n f r a f r e q u e n c y  s p e c t r u m  a r i s i n g  
i n  t h e  w a t e r .  D e s p i t e  t h e  c o m p l e x  e v o l u t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  or- 
g a n s ,  on t h e  b a s i s  o f  i t s  new d e r i v a t i v e s ,  ? . e . ,  t h e  o r g a n s  o f  e q u i -  
l i b r i u m  a n d  h e a r i n g ,  i t s  o r i g i n a l  r e c e p t o r  f o r m  i s  p r e s e r v e d  a s  b e -  
f o r e ,  i . e . ,  t h e  s e c o n d a r y  s e n s o r y  r e c e p t o r  h a i r  c e l l s .  I t  i s  n e c e s -  
s a r y  t o  n o t e  t h a t  i n  t h e  p r e s e n t  l a b y r i n t h ,  i t s  n u m e r o u s  f u n c t i o n s  
a r e  i n  n o  way a s  s t r i c t l y  d e l i m i t e d  f r o m  o n e  a n o t h e r  a s  w a s  e a r l i e r  
s u p p o s e d .  

The n u m e r o u s  f u n c t i o n s  o f  t h e  i n n e r  ea r  w i t h  a c o m p a r a t i v e l y  
m o n o t o n o u s  m o r p h o l o g i c a l  o r g a n i z a t i o n  o f  i t s  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  or- 
g a n s  l e a d  t o  a c o n s i d e r a t i o n  o f  t h e  f i n e  s t r u c t u r a l  a n d  c h i e f l y  
c h e m i c a l  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  o r g a n s  a n d  t h e i r  
r e c e p t o r  c e l l s .  I n  a n  a t t e m p t  t o  a n s w e r  t h i s  q u e s t i o n ,  o n e  immedi-  
a t e l y  s e e s  t h e  i n s u f f i c i e n c i e s  i n  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h i s  o r g a n .  
E v e r y t h i n g  t h a t  w e  know a b o u t  t h e  i n n e r  e a r  i s  b a s e d  e i t h e r  o n  o l d  
d a t a  o f  a n  a n a t o m o - m i c r o s c o p i c  n a t u r e ,  t h e  m a j o r i t y  o f  w h i c h  d o  n o t  
s a t i s f y  c o n t e m p o r a r y  p r o b l e m s  o f  i n v e s t i g a t i o n  or r e l y  on  e x c e p t i o n -  
a l l y  i n t e r e s t i n g ,  b u t  o n e - s i d e d  d a t a  o n  t h e  e l e c t r o n  m i c r o s c o p y  o f  
t h i s  o r g a n .  I n  r e c e n t  y e a r s  a number o f  i n t e r e s t i n g  a t t e m p t s  a t  t h e  
u n i f i c a t i o n  o f  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  a n d  e l e c t r o n  m i c r o s c o p y  i n v e s t i -  
g a t i o n s  w e r e  made. However ,  e v e n  i n  t h i s  e x c l u s i v e l y  p r o s p e c t i v e  
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direction, problems of the chemism of receptor cells and the connec- 
tion of chemical processes taking place in them, with the specific 
functions of the receptor organ, are completely ignored. 

In addition, the absence of a uniform approach to the investi- 
gation of receptor structures of the inner ear with regard to the 
unity of their structure, genesis and evolution is particularly 
striking. In this regard, the investigation of the embryogenesis of 
receptor structures of the inner ear in representatives of all 
classes of vertebrates, by contemporary methods of histochemistry and 
electron microscopy, in combination with the usual morphological 
methods, is particularly valuable. A very insignificant number of 
studies, basically made at the end of the last and the beginning of 
the present century, were dedicated to studying the embryogenesis of 
the inner ear of vertebrates. However, such an investigation at the 
present time makes sense only in the case where the study of embryo- 
genesis of receptor formations of the inner ear will be continued by 
the same methods, and in definitive stages both in a state of rela- 
tive rest, and under conditions of adequate stimulation. Only such 
an investigation allows the possibility of combining the structure 
and chemism of various receptor cells, having indicated in what 
fashion they are united at the time of cell differentiation and how 
they define its function. 

/ 5  - The monograph which we wrote with Prof. Ya.A. Vinnikov, de- 
voted to the investigation of the structure and cytochemical organ- 
ization of Corti's organ of mammals and the change of this organi- 
zation while functioning is closer to such a statement of the prob- 
lem. In addition, it was shown that the specific function of the 
auditory receptor cells is accompanied not only by structural shifts, 
but a l s o  by a change in concentration for activity of a number of 
chemical, biologically active substances, such as  nucleic acids, 
proteins, functional groups of protein molecules, glycogens, 
seceyno-dehydrogenase, cytochrome oxidase, and the specific enzyme 
of neural conduction: cholinesterase. Only after obtaining these 
data was it possible to raise the question of the appearance of cy- 
tochemical organization and its connection with the differentiation 
of cellular structures during embryogenesis of Corti's organ in mam- 
mals, as well as of other receptor structures of the inner ear in 
all vertebrates. We conducted an investigation of the cytochemical 
organization of the receptor epithelium of the utricular macula in 
definitive forms with the participation of our laboratory staff, in 
which the receptor structures of the inner ear of vertebrates were 
investigated both in a state of relative rest and with adequate 
stimulation. Conducting all of the studies was made possible after 
the development of intravital isolation of the inner ear (cochlear 
and vestibular portions) of mammals as well as of all vertebrates, 
which was accomplished by Prof. Vinnikov and myself, 

helying upon the use and development of a method of isolating 
the inner ear of representatives from all classes of vertebrates, 
both in a definltive and in the embryonal stages, in the present 
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study the task was set of investigating the development of the 
structural and cytochemical organization of the inner ear in speci- 
fic representatives of various classes of vertebrates with the aid 
of histochemical and some electron microscopic methods, and simul- 
taneously comparing them with the investigation of definitive stages 
and functional shifts in receptor structures of the utriculus and 
Corti's organ. 

In short, the question is raised of tracing the significance 
and behavior of a number of a chemical, biologically active sub- 
stances and the structures connected with them in embryogenesis, for 
the support of a definitive structure even during its functioning. 

This investigation may serve as a step towards the understand- 
ing of the basic regularities in the development of the structure 
and function of receptor formations of the inner ear on the cellu- 
lar and subcellular levels of their organization, and to show those 
characteristics of chemism and structural organization which deter- 
mine the evolution of the function (Orbeli, 1958) of the inner ear 
in various directions. Simultaneously, such an investigation pro- 
vides materials for understanding the nature and localization of ex- 
change processes in the receptor structures of the inner ear and the 
directions of their changes with a specific function, which signi- 
fies the prospect of regulating them by means of active interference. 
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T H E  STRUCTURE O F  THE INNER E A R  IN DEFINITIVE FORMS 

The V e s t i b u l a r  Appara tus  
i 

/ 6  The i n n e r  e a r  o f  t h e  h i g h e r  v e r t e b r a t e s ,  i n c l u d i n g  m a m m a l s ,  - 
c o n s i s t s  of t h e  e q u i l i b r i u m  o r g a n  or, a s  i t  i s  c a l l e d ,  t h e  v e s t i b u -  
l a r  a p p a r a t u s ,  a n d  t h e  o r g a n  o f  h e a r i n g ,  ? . . e . ,  C o r t i ‘ s  o r g a n ,  l o c a t -  
e d  i n  t h e  s o - c a l l e d  c o c h l e a .  The e n t i r e  p r e l i m i n a r y  h i s t o r y  o f  t h e  
d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n d i c a t e s  t h a t  b e s i d e s  t h e  common 
s o u r c e  or o r i g i n ,  t h e  u n i f i c a t i o n  o f  t h e s e  two o r g a n s  i n t o  o n e  s y s -  
t e m  may b e  e x p l a i n e d  b y  t h e  s i m i l a r i t y  o f  t h e  mechanism o f  s t i m u l a -  
t i o n  a n d  b y  t h e  n e c e s s i t y  for p r e c i s e  s p a t i a l  a d j u s t m e n t  o f  t h e  e a r  
f o r  d e t e r m i n i n g  d i r e c t i o n  a n d  l o c a t i o n  o f  a s o u n d  s o u r c e .  

The o r g a n  o f  e q u i l i b r i u m ,  or t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s ,  ( t h e  
v e s t i b u l u s  o f  t h e  l a b y r i n t h )  c o n s i s t s  o f  t h r e e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  
l o c a t e d  i n  d i f f e r e n t ,  m u t u a l l y  p e r p e n d i c u l a r ,  p l a n e s  a n d  o f  two 
s m a l l  membranous s a c s :  a n  o v a l  o n e  ( u t r i c u l u s )  a n d  a r o u n d  o n e  
( s a c c u l u s ) .  The f u n c t i o n  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  i s  t o  r e a c t  t o  
c h a n g e  i n  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s ,  a n d  t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  sacs  i s  t o  
r e a c t  t o  c h a n g e  i n  l i n e a r  a c c e l e r a t i o n s  ( G o l t z ,  1 8 7 0 )  or t o  a c h a n g e  
i n  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  a n i m a l  i n  t h e  g r a v i t a t i o n a l  f i e l d ,  a n d  a l s o  
i n  v i b r a t i o n a l  a c t i v i t i e s .  I n  t h e  l o w e r  v e r t e b r a t e s  w h i c h  l a c k  a 
c o c h l e a  ( f i s h  a n d  a m p h i b i a n s ) ,  t h e  s acs  e v i d e n t l y  a l s o  a s s u m e  t h e  
r o l e  of t h e  a u d i t o r y  r e c e p t o r  ( B u d d e n b r o c k ,  1 9 5 2 ;  G e r n a n d t ,  1 9 5 9 ;  
P r o s s e r  a n d  Brown, 1 9 6 2 ) .  

The t e r m i n a l  o r g a n s  o f  t h e  v e s t i b u l u s  h a v e  much i n  common w i t h  
o n e  a n o t h e r ,  s i n c e  t h e y  h a v e  a common o r i g i n  f r o m  t h e  common mem- 
b r a n e  of a l l  t e r m i n a l  o r g a n s ,  ? . e . ,  t h e  s o - c a l l e d  M a c u l a  communis .  
I n  a d d i t i o n ,  t o p o g r a p h i c a l l y  t h e r e  a r e  d i s t i n g u i s h e d :  r e c e p t o r  
s t r u c t u r e s  o f  t h e  a m p u l l a s ,  ? . e . ,  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a e  or t h e  a u d i -  
t o r y  c r e s t s  ( C r i s t a  a m p u l a r i s ) ,  l o c a t e d  i n  t h e  e x p a n d e d  p o r t i o n s ,  
i . e . ,  t h e  a m p u l l a s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  
b a s e  o f  t h e  u t r i c u l u s ;  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  a u d i t o r y  s p o t  o f  
t h e  u t r i c u l u s ,  ? . e . ,  u t r i c i i l a r  m a c u l a  ( M a c u l a  u t r i c u l i ) ,  l o c a t e d  a t  
t h e  b a s e  o f  t h e  u t r i c u l u s ;  t h e  M a c u l a  n e g l e c t a  ( C r i s t a  q u a r t a  of  t h e  
o l d  a u t h o r s ) ,  l o c a t e d  on  t h e  m e d i a l  w a l l  o f  t h e  u t r i c u l u s ;  t h e  s a c -  
c u l u s - - t h e  s a c c u l a r  m a c u l a - - M a c u l a  s a c c u l i  a n d  l a g e n a - - l a g e n a  macu- 
l a - - M a c u l a  l a g e n a .  

The a u d i t o r y  s p o t  or m a c u l a  r e p r e s e n t s  a r e c e p t o r  f o r m a t i o n  
l i n e d  w i t h  a s e n s i n g  or r e c e p t o r  e p i t h e l i a l  l a y e r ,  c o v e r e d  a b o v e  by 
t h e  g e l a t i n o u s  l a y e r  o f  t h e  o t o l i t h  membrane ,  on  w h i c h  a r e  l o c a t e d  
e i t h e r  o n e  l a r g e  o t o l i t h  ( b o n y  f i s h e s )  or s m a l l  c r y s t a l s  ( o t o c o n i a ) ,  
s e a l e d  i n  t h e  g e l a t i n o u s  o t o l i t h  membrane ( s e l a c h i a n s ,  a m p h i b i a n s ,  
r e p t i l e s ,  b i r d s  a n d  mammals) .  The a u d i t o r y  c r e s t ,  or c r i s t a ,  i s  
l i n e d  w i t h  t h e  same r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a s  t h e  m a c u l a ,  b u t  d i f f e r s  
f r o m  t h e  m a c u l a  p r i m a r i l y  b y  t h e  f a c t  t h a t  a b o v e  t h e  s u r f a c e  o f  t h i s  
r e c e p t o r  l a y e r  i n  t h e  c r i s t a  i s  l o c a t e d  t h e  s o f t  g e l a t i n o u s  c u p u l a .  - / 7  
B e s i d e s  t h e  a u d i t o r y  s p o t s  a n d  c r e s t s ,  i n  t h e  i n n e r  ea r  o f  v e r t e -  
b r a t e s  s t i l l  a n o t h e r  t y p e  o f  r e c e p t o r  f o r m a t i o n ,  ? . e . ,  t h e  a u d i t o r y  
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p a p i l l a ,  i s  l o c a t e d ,  a n  e x a m p l e  o f  w h i c h  i s  t h e  o r g a n  o f  h e a r i n g  o f  
t h e  h i g h e r  r e p t i l e s ,  b i r d s  a n d  m a m m a l s .  T h e i r  c o v e r i n g  f o r m a t i o n s  
a r e  e x t r e m e l y  v a r i a b l e  a n d  o f t e n  h a v e  a n a t u r e  w h i c h  i s  h a r d  t o  d e -  
t e r m i n e ,  f o r  w h i c h ,  h o w e v e r ,  a u n i l a t e r a l  a t t a c h m e n t  a r o u n d  t h e  r e -  
c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  c h a r a c t e r i s t i c ;  t h e  t e c t o r i a l  membrane o f  Cor- 
t i ' s  o r g a n  may s e r v e  as  a n  e x a m p l e  o f  t h i s .  E a c h  r e c e p t o r  or t e r -  
m i n a l  o r g a n  u s u a l l y  f u n c t i o n s  a s  a u n i t .  O n l y  C o r t i ' s  o r g a n  i s  a n  
e x c e p t i o n  i n  t h i s  r e g a r d ,  i n  w h i c h ,  b e s i d e s  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  i t s  
u s u a l  f u n c t i o n ,  t h e r e  a r e  a l s o  i n d i v i d u a l  f u n c t i o n a l  r e g i o n s  ( d e  
B u r l e t ,  1 9 3 4 ;  V i n n i k o v  a n d  T i t o v a ,  1 9 6 1 ) .  I t  i s  a l s o  p o s s i b l e  t h a t  
e v e n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  i s  a n a t o m i c a l l y  a n d  f u n c t i o n a l l y  s u b d i v i d -  
e d  i n t o  s e p a r a t e  r e g i o n s  ( d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ;  W e r n e r ,  1 9 4 0 ,  1 9 6 0 ;  
F l o c k ,  1 9 6 4 ) .  R e c e p t o r  ( t e r m i n a l )  o r g a n s  o f  t h e  v e s t i b u l e  g r e a t l y  
r e s e m b l e  e a c h  o t h e r .  T h e i r  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  r e s t s  o n  a c u s h i o n  
o f  c o n n e c t i v e  t i s s u e  c o n t a i n i n g  n e r v e  f i b e r s ,  w h i c h  i n  t u r n  l i e s  o n  
t h e  l i n i n g  o f  t h e  o s s e o u s  w a l l  o f  t h e  l a b y r i n t h  or, i n  t h e  ca se  o f  
t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a ,  on a t h i c k  l a m i n a  o f  d e n s e  c o n n e c t i v e  t i s s u e .  
The t e r m i n a l  o r g a n s  a r e  d i f f e r e n t i a t e d  by t h e  f o r m  o f  d i s t r i b u t i o n  
o f  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  b y  t h e  f o r m  a n d  s t r u c t u r e  o f  t h e  m a n t l e  l a y -  
e r  a n d  b y  t h e  s p e c i f i c  n a t u r e  o f  t h e  e x c i t a t i o n  o f  s e n s o r y  h a i r s  
( D e n k e r  a n d  K a h l e r ,  1 9 2 6 - 1 9 2 7 ) .  

T H E  SENSORY SPOTS--MACULAE 

( A c c o r d i n g  t o  Data o f  L i g h t  a n d  E l e c t r o n  M i c r o s c o p y )  

I n  m a m m a l s  t h e  r e c e p t o r  s p o t  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  ( M a c u l a  
u t r i c u l i )  l i e s  a l m o s t  h o r i z o n t a l l y ,  a n d  t h e  r e c e p t o r  s p o t  o f  t h e  
s a c u l a r  m a c u l a  ( M a c u l a  s a c c u l i )  i s  s i t u a t e d  a l m o s t  v e r t i c a l l y ,  s o  
t h a t  i n  r e l a t i o n  t o  e a c h  o t h e r ,  t h e y  f o r m  a l m o s t  a r i g h t  a n g l e .  On 
t h e  b a s i s  o f  t h i s  f a c t ,  t h e  h y p o t h e s i s  w a s  f o r m e d  t h a t  o n l y  t h e  
p l a n e  o f  t h e  m a c u l a  a n d  i t s  p o s i t i o n  i n  s p a c e  h a v e  p h y s i o l o g i c a l  
s i g n i f i c a n c e  a n d  t h a t  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i a l  l a y e r  o f  b o t h  m a c u l a e  
a r e  c o m p l e t e l y  s i m i l a r  a n d  d o  n o t  h a v e  a n y  m o r p h o l o g i c a l  p e c u l i a r -  
i t i e s  i n  t h e i r  s t r u c t u r e  a n d  d i s t r i b u t i o n  (Magnus ,  1 9 2 4 ;  d e  B u r l e t ,  
e t  a l . ) .  S t a r t i n g  f r o m  t h i s  h y p o t h e s i s ,  d e  B u r l e t  a n d  Haas ( d e  Bur-  
l e t  a n d  Haas, 1 9 2 3 ;  d e  B u r l e t ,  1 9 3 0 )  c o n s t r u c t e d  m o d e l s  o f  t h e  p l a n e  
d i s t r i b u t i o n  o f  a u d i t o r y  s p o t s  f o r  t h e  g u i n e a  p i g ,  monkey ( M a c a c u s )  
a n d  man. However ,  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  h i g h l y  d e v e l o p e d  o t o l i t h  
a p p a r a t u s  o f  b o n y  f i s h  a n d  b i r d s  ( W e r n e r ,  1 9 2 8 ,  1 9 3 8 a ,  1 9 3 8 b )  showed 
v e r y  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  i n . t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  e p i t h e l i u m ,  
o t o l i t h  membrane,  o t o l i t h ,  m a r g i n a l  e p i t h e l i u m  a n d  i n n e r v a t i o n  b e -  
t w e e n  b o t h  m a c u l a e .  I n  m a m m a l s  t h e s e  d i f f e r e n c e s  a r e  l e s s  p r o -  
n o u n c e d  b u t  a r e  c o m p l e t e l y  e v i d e n t  ( W e r n e r ,  1 9 4 0 ) .  M o r e o v e r ,  b o t h  
t h e  u t r i c u l a r  a n d  t h e  s a c c u l a r  m a c u l a  a r e  e a c h  l o c a t e d  i n  t h r e e  
p l a n e s ,  w h i c h  I n  t u r n  i n d i c a t e s  t h a t  e a c h  o f  them i s  a n  i n d e p e n d e n t  
o r g a n  b e a r i n g  i t s  own s p e c i f i c  f u n c t i o n .  

The u t r i c u l a r  m a c u l a  i s  l o c a t e d  a l o n g  t h e  b o t t o m ,  f o r w a r d  a n d  
m e d i a l  w a l l s  o f  t h e  u t r i c u l u s .  The b a s i c  p o r t i o n ,  l y i n g  o n  t h e  b o t -  
t o m ,  f o r m s  a 1 4 0 °  a n g l e  w i t h  t h e  s i d e  p o r t i o n s .  When t h e  h e a d  i s  i n  
t h e  n o r m a l  p o s i t i o n ,  t h e  b a s i c  p o r t i o n  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  w i t h  
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t h e  o t o l i t h  l y i n g  a b o v e  t h e  h a i r  c e l l s  o c c u p i e s  a n  a p p r o x i m a t e l y  
h o r i z o n t a l  p o s i t i o n .  The r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  h a s  t h e  f o r m  o f  a n  
o v a l  s p o t  m e a s u r i n g  3 X 1, 5 X 2 mm a n d  r e s t s  on  t h e  s l i g h t l y  c o n -  
c a v e  b a s a l  membrane ,  w h i c h  d u e  t o  i t s  f o r m l e s s n e s s  i s  e a s i l y  d i s -  
t i n g u i s h e d  f r o m  t h e  a d j a c e n t  i n t u m e s c e n c e  o f  c o n n e c t i v e  t i s s u e ,  p e n -  
e t r a t e d  b y  b l o o d  v e s s e l s .  I n  man t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  i s  e l e v a t e d  /8 
f r o m  t h e  f l a t  e p i t h e l i u m  by a n a r r o w  t r a n s i t i o n  l a y e r  o f  i n d i f f e r -  
e n t  e p i t h e l i u m  a n d  t u r n s  i n t o  a h i g h  ( 0 . 0 3 6 - 0 . 0 4  mm) s i n g l e - l a y e r e d  
c y l i n d r i c a l  e p i t h e l i u m ,  w h i c h  c o n s i s t s  o f  t h r e a d - l i k e  s u p p o r t  c e l l s  
a n d  s e n s o r y  h a i r  c e l l s  ( D e n k e r  a n d  K a h l e r ,  1 9 2 6 - 1 9 2 7 ) .  

W e r n e r  ( 1 9 6 0 ) ,  s t u d y i n g  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  o f  f i s h e s ,  n o t e d  
t h a t  i t  c o n s i s t s  o f  two c l e a r l y  d i s t i n g u i s h e d  p a r t s :  o n e ,  t h e  C o -  
t i l l u s ,  o c c u p i e s  t h e  c o n c a v e  p o r t i o n  o f  t h e  b o t t o m  o f  t h e  u t r i c u l u s ,  
a n d  t h e  o t h e r ,  t h e  Rampa, t h e  m a r g i n a l  s t r i a ,  f o r m s  t h e  r a i s e d  f o r -  
ward a n d  l a t e r a l  m a r g i n .  The Rampa c o n s i s t s  o f  a h i g h e r  e p i t h e l i u m  
t h a n  t h e  C o t i l l u s ,  a n d  i s  c h a r a c t e r i z e d  by a t h i c k e r  o t o l i t h  m e m -  
b r a n e  ( R a m p a r i u m )  w i t h  a s u r f a c e  w h i c h  i s  n o t  c o v e r e d  or o n l y  p a r t l y  
c o v e r e d  b y  o t o l i t h s .  The C o t i l l u s ,  on  t h e  o t h e r  h a n d ,  i s  c o v e r e d  
.w i th  o t o l i t h s  a n d  i s  c o n n e c t e d  w i t h  them by means o f  f i b e r s  w h i c h  
p e n e t r a t e  t h e  i n n e r  s u r f a c e  o f  t h e  o t o l i t h  ( C o t i l l a r i u m ) .  The Rampa 
t u r n s  i n t o  t h e  same h i g h  s u r f a c e  o f  t h e  m a c u l a  w i t h o u t  a s h a r p  b o r -  
d e r .  Between t h e  Rampa a n d  C o t i l l u s  t h e  b o t t o m  o f  t h e  u t r i c u l u s  i s  
l o c a t e d  a n a r r o w  s t r i a ,  t h e  s t r i o l a ,  4-8 r e c e p t o r  c e l l s  i n  w i d t h .  
The o t o l i t h  membrane w h i c h  i s  l o c a t e d  a b o v e  t h e  s t r i o l a  i s  s w o l l e n .  
The n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t e r  c e l l s  a r e  l o c a t e d  i n  t h e  s t r i o l a  o n l y  
b a s a l l y ,  b u t  t h e  l a r g e  n u c l e i  o f  i t s  s e n s o r y  c e l l s  a r e  i n  o n e  l a y e r  
( W e r n e r ,  1 9 4 0 ) .  I n  t h e  m o u s e ,  g u i n e a  p i g  a n d  r a b b i t ,  t h e  b o r d e r  b e -  
t w e e n  t h e  Rampa a n d  C o t i l l u s  i s  o f t e n  d i s t i n g u i s h e d  by a n a r r o w  
s t r i a ,  t h e  s t r i o l a ,  w i t h  a s w o l l e n  o t o l i t h  membrane a n d  a s p e c i a l  
t y p e  o f  e p i t h e l i u m ,  w h i c h  w a s  m e n t i o n e d  a b o v e .  A c c o r d i n g  t o  Wer- 
n e r ' s  d a t a  ( W e r n e r ,  1 9 4 0 ) ,  a b o v e  t h e  Rampa i s  l o c a t e d  a h i g h  l a y e r  
o f  l a r g e  c r y s t a l s ,  w h i l e  t h e  r e m a i n i n g  s u r f a c e  i s  c o v e r e d  w i t h  a m e -  
d ium t h i c k n e s s  o f  a l a y e r  o f  s m a l l  c r y s t a l s .  

The s a c c u l a r  m a c u l a  l i e s  on  t h e  m e d i a l  w a l l  o f  t h e  s a c c u l u s  a l -  
m o s t  i n  a v e r t i c a l  p o s i t i o n  a n d  f o r m s  a n  a n g l e  o f  a r o u n d  9 0 °  w i t h  
t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  I n  m a m m a l s  t h e  s a c c u l a r  m a c u l a  i s  s m a l l e r  
t h a n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  a n d  h a s  a n  o v a l  s h a p e .  I t s  b a s e  l i e s  d i -  
r e c t l y  on  t h e  v e s t i b u l a r  o s s e o u s  w a l l .  

D e  B u r l e t  ( 1 9 3 1 )  f o u n d  t h a t  i n  m a m m a l s  ( e x c e p t  f o r  t h e  e c h i d n a )  
t h e  a n t e r i o r  p o r t i o n  o f  t h e  s a c c u l a r  m a c u l a  i s  b e n t  l a t e r a l l y  a t  a n  
a n g l e  o f  a p p r o x i m a t e l y  1 6 0 °  a n d  h a s  a d o r s a l  s e c t i o n  w h i c h  h a l f  
t u r n s  a n d  f o r m s  w i t h  a n  a n g l e  o f  150° w i t h  t h e  r e s t  o f  t h e  s a c c u l u s ,  
a n d  i n  t h e  m i d d l e  a n  a n g l e  o f  1 4 0 °  ( M a g n u s ,  1 9 2 4 ) .  V o i t  ( 1 9 0 7 )  a n d  
v a n  O a r t  ( 1 9 1 9 )  m e n t i o n  t h a t  t h e  d o r s a l  s e c t i o n  i s  i n n e r v a t e d  by 
s p e c i a l  n e r v e  b u n d l e s  p r o c e e d i n g  from t h e  Ramus a n t e r i o r  N .  o c t a v u s ,  
w h i l e  t h e  n e r v e  b u n d l e  i n n e r v a t i n g  t h e  b a s e  p a r t  i s  c o n n e c t e d  w i t h  
t h e  Ramus p o s t e r i o r .  They  t h i n k  t h a t  t h e  d o r s a l  s e c t i o n  h a s  a n o t h e r  
f u n c t i o n  t h a n  t h e  b a s e  p a r t  a n d  i s  f u n c t i o n a l l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  
u t r i c u l a r  m a c u l a .  D e  B u r l e t  ( 1 9 3 1 )  c o n s i d e r s  t h e  d o u b l e  i n n e r v a t i o n  
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of the saccular macula to be the result of ontogenetic segmentation, 
depending upon the division of the Macula communis and the distribu- 
tion of the sacculus in relation to other parts. 

According to Werner's data (Werner, 1 9 6 0 ) ,  the same striola 
exists in the saccular macula even with the same characteristics as 
in the utricular macula. In the sacculus of the rabbit, the striola 
passes through the center of the surface, in the guinea pig near the 
inferior and anterior margin. The sensory epithelium of the saccu- 
lar macula was of various heights. In the region of the striola it 
is around 18 u .  There is an especially high epithelium on the dor- 
sal section and at the posterior end of the base part. Dorsal of 
the sensory epithelium lies a very high surface, covered with spe- 
cific marginal epithelium, on which the otolith membrane is attached 
with the aid of strong marginal fibers (Werner, 1960). 

While the utricular and saccular macula are present in all ver- 
tebrates without exception, the lagenar macula is absent in many 
vertebrates. In mammals it is present only in the monotremata. Its /9 
spatial orientation is usually the same as that of the saccular ma- 
cula. Only in Sauropsida is it located in the general chamber with 
the papilla acoustica. With the gradual development of this acous- 
tic formation, the lagenar macula occupies less and less of the pe- 
ripheral position, and in crocodiles and birds it is finally located 
at the end of the cochlear canal. It has the same distribution even 
in the echidna, but here it is strongly deflected from the basic di- 
rection of the cochlear canal. 

It is characteristic of the macular lagena that it lacks a ba- 
sic plane. On the whole, its structure is bent; often it is even 
shortened in the form of a spiral. The orientation of this surface 
in the space has not been precisely established at the present time. 
It is necessary to note that this sensory formation is well develop- 
ed in both the sauropsida which are terrestrial and those which live 
in the air, and suddenly disappears in mammals (de Burlet, 1934). 
De Burlet considers that this disappearance is connected with the 
appearance of curls in the cochlea of mammals, due to which the end 
of the cochlea loses its firm spatial orientation. 

The single-layered cylindrical receptor epithelium of any macu- 
la produces the impression of a multi-layered epithelium, since the 
receptor cells are located in its superior portion and their bases 
do not extend to the basal membrane. The supporting cells surround- 
ing them have a long extended body which stretches from the basal 
membrane to the surface of,the epithelium. Their nuclei lie at va- 
rious heights, which creates the impression of being multi-layered. 
If we consider the surface of the epithelium, the macula upwards, 
then it is possible to see the free end of the receptor cells bear- 
ing sensory cells on their surface and the free ends of support 
cells located between them. Both these types of cells form a mosa- 
ic, whereupon each receptor cell is separated from the neighboring 
cell by the support cells surrounding it. Sensory hairs of receptor 
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c e l l s  o f  t h e  m a c u l a  h a v e ,  a c c o r d i n g  t o  R e t z i u s '  d a t a ,  a l e n g t h  o f  
20-25 1-1. E a c h  c e l l  i s  n o t  a s i m p l e  f o r m a t i o n  b u t  c o n s i s t s  o f  a c e r -  
t a i n  number of e x t r e m e l y  t h i n  h a i r s  g l u e d  t o  o n e  a n o t h e r .  T h e s e '  
h a i r s  a r e  s h o r t e r  o n  t h e  p e r i p h e r y  t h a n  on  t h e  c e n t e r  ( R e t z i u s ,  
1 8 8 1 ,  1 8 8 4 ;  K o l m e r ,  1 9 2 7 ;  d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ) .  M o r e o v e r ,  on  e a c h  c e l -  
l u l a r  s u r f a c e  t h e r e  i s  o n e  w h i p  or f l a g e l l u m  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 ;  H e l d ,  
1 9 2 6 ) ,  w h i c h  d e  B u r l e t  c o n s i d e r e d  t o  b e  u n s u b s t a n t i a t e d  for a m a j o r -  
i t y  o f  f o r m s  ( d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ) .  A t  t h e  p r e s e n t  t i m e  t h e  p r e s e n c e  o f  
s u c h  f l a g e l l u m  or c i l i u m  ( k i n o c i l i a )  w i t h  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  s t r u c -  
t u r e  i s  c o m p l e t e l y  p r o v e n  b y  t h e  d a t a  o f  e l e c t r o n  m i c r o s c o p y  (Wer- 
~311, 1 9 5 6 ;  E n g s t r a m  a n d  W e r s a l l ,  1 9 5 8 a ,  1 9 5 8 b ;  E n g s t r s m ,  1 9 6 0 a ;  
V i n n i k o v ,  G o v a r d o v s k i y  a n d  O s i p o v a ,  1 9 6 5 a ,  1 9 6 5 b  e t  a l . ) .  The b a s a l  
a n d  t h e  s e n s o r y  c e l l s  a r e  s u r r o u n d e d  by t h e  e n d i n g s  o f  n e r v e  f i b e r s .  
The n u c l e i  of t h e  s e n s o r y  c e l l s  u s u a l l y  a r e  r o u n d ;  t h o s e  o f  t h e  s u p -  
p o r t i n g  c e l l s  a r e  o v a l  a n d  c o n t a i n  1 - 3  l a r g e  n u c l e o l i .  A t  t h e  a p i -  
c a l  e n d  o f  t h e  s u p p o r t  c e l l s  t h e r e  i s  u s u a l l y  a d i p l o s o m e  ( K o l m e r ,  
1 9 2 7 ;  H e l d ,  1 9 2 6 ;  d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ) .  H e l d  f o u n d  i n t e r c e l l u l a r  s u p -  
p o r t i n g  t h r e a d s  i n s i d e  t h e  s u p p o r t  c e l l s ,  a n a l o g o u s  t o  t h o s e  w h i c h  
a r e  p r e s e n t  i n  s u p p o r t l n g  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n .  The l a t t e r  h a v e  
t h e  f o r m  o f  f i b r i l s ,  w h i c h  p r o c e e d  f r o m  t h e  b a s a l  membrane u p w a r d s  
a n d  d i s p e r s e  t h e r e  p a l m a t e l y ,  f o r m i n g  a n e t w o r k  o f  l o c k i n g  l a m i n a e  
s u r r o u n d i n g  t h e  h a i r  c e l l s .  T h i s  n e t w o r k  c o v e r s  t h e  e n t i r e  s u r f a c e  
o f  t h e  m a c u l a  w i t h  a c u t i c u l a r  membrane ,  p i e r c e d  by o p e n i n g s  i n t o  
w h i c h  t h e  h e a d s  o f  t h e  c e l l s  a r e  i n s e r t e d  (Membrana r e t i c u l a r i s ) .  

The h a i r  or r e c e p t o r  c e l l s  h a v e  a c y l i n d r i c a l  or p i t c h e r  s h a p e d  
f o r m  w i t h  a r o u n d  b a s e .  I n  t h e  l o w e r  p a r t  i s  l o c a t e d  a n u c l e u s  
w h i c h  i s  r i c h  i n  c h r o m a t i n .  I n d i v i d u a l  h a i r  c e l l s  h a v e  a n o t  e n -  
t i r e l y  u n i f o r m  l e n g t h ,  a n d  t h e i r  n u c l e i  a r e  f r e q u e n t l y  l o c a t e d  i n  
two l a y e r s  ( E c k e r t - M G b i u s ,  1 9 2 6 ;  W e r n e r ,  1 9 4 0 ) .  I n  t h e  p r o t o p l a s m  
t h e r e  a r e  m i t o c h o n d r i a ,  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  a n d  g r a n u l a r  i n c l u s i o n s  o f  

c o n s t a n t  number o f  r e c e p t o r  c e l l s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  e a c h  t y p e  f o r  
e a c h  t e r m i n a l  o r g a n  i n  a m p h i b i a n s ,  w h i l e  t h e  number o f  s u p p o r t i n g  
c e l l s  i n c r e a s e s  w i t h  t h e  s i z e  o f  t h e  b o d y .  The m a c u l a  i s  a l w a y s  a 
z o n e  o f  c e l l s  w h i c h  t a k e s  p a r t  i n  t h e  a t t a c h m e n t  of  t h e  o t o l i t h  o r  
t h e  o t o l i t h  membrane.  An i n n e r  a n d  o u t e r  r e g i o n  a r e  u s u a l l y  d i s t i n -  
g u i s h e d  i n  t h i s  z o n e .  

/lo f a t  a n d  l i p o i d s  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 ) .  P r o e b s t i n g  ( 1 9 2 4 )  e s t a b l i s h e d  a - 

T H E  A U D I T O R Y  CRESTS--CRISTAE ( C r i s t a  a m p u l a r i s )  

The c r i s t a  i s  l o c a t e d  i n s i d e  t h e  e x p a n s i o n  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l ,  i . e . ,  t h e  a m p u l l a ,  f r o m  w h i c h  i t  r e c e i v e d  t h e  name a m p u l l a r  
c r i s t a  ( C r i s t a  a m p u l a r i s ) .  C o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  t h r e e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l s ,  a n  i n t e r i o r  v e r t i c a l ,  a p o s t e r i o r  v e r t i c a l  a n d  a l a t e r a l  
( h o r i z o n t a l )  c r i s t a  a r e  d i s t i n g u i s h e d .  The c r i s t a  i s  u s u a l l y  l o c a t -  
e d  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  p l a n e  o f  i t s  s e m i c i r c u l a r  c a n a l .  The h o r i -  
z o n t a l  c r i s t a ,  w h i c h  i s  s i t u a t e d  a l m o s t  p a r a l l e l  t o  t h i s  p l a n e ,  i s  
a n  e x c e p t i o n .  The c r i s t a  i t s e l f  may b e  e i t h e r  d e e p e r  or more  s l o p -  
i n g .  The s l o p e s  o f  t h e  c r i s t a  a r e  d i f f e r e n t i a t e d  a s  t h e  u t r i c u l a r  
a n d  c a n i c u l a r ,  d e p e n d i n g  o n  w h e t h e r  t h e y  a r e  t u r n e d  t o  t h e  u t r i c u l a r  
c a v i t y  or t o  t h e  c o r r e s p o n d i n g  s e m i c i r c u l a r  c a n a l .  I n  b i r d s  a f u r -  
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t h e r  c o m p l i c a t i o n  i n  t h e  f o r m  o f  t h e  c r i s t a  t a k e s  p l a c e ,  On b o t h  
v e r t i c a l  c r i s t a e  n e a r  t h e  h i g h e s t  p o i n t  o f  t h e  c r e s t  a c r e s t - l i k e  
e l e v a t i o n  i s  f o r m e d ,  l o c a t e d  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  m a i n  a x i s  o f  t h e  
c r i s t a ,  w h i c h  i s  c a l l e d  t h e  Septum c r u c i a t u m .  T h i s  f o r m a t i o n ,  how- 
e v e r ,  d o e s  n o t  i n c r e a s e  t h e  a r e a  o f  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  s i n c e  t h e  
l a t t e r  i s  a b s e n t  on  i t  ( R e t z i u s ,  1 8 8 4 ;  d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ;  P o r t m a n n ,  
1 9 6 1 ) .  P o r t m a n n  c o n s i d e r s  t h i s  s t r u c t u r e  t o  b e  a s p e c i a l  a d a p t a t i o n  
t o  f l i g h t ,  a t t e s t i n g  t o  t h e  i m p o r t a n t  r o l e  o f  t h e  v e r t i c a l  s e m i c i r -  
c u l a r  c a n a l s  f o r  b i r d s .  I t  i s  a b s e n t  i n  t h e  h o r i z o n t a l  c r i s t a ,  
w h i c h  p r e s e r v e s  t h e  f o r m  o f  a s i m p l e  b e n d .  

The r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a  h a s  v a r i o u s  d i s t r i b u t i o n .  
I n  o n e  c a s e  i t  may c o v e r  b o t h  s l o p e s  o f  t h e  c r i s t a  a s  w e l l  a s  i t s  
s u m m i t ;  i . e . ,  i n  t h i s  c a s e  t h e  e n t i r e  c r i s t a  b e a r s  r e c e p t o r  e p i t h e -  
l i u m  upon i t .  I n  a n o t h e r  c a s e  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  l o c a t e d  
o n l y  on  t h e  m i d d l e  p o r t i o n  o f  t h e  c r i s t a .  Between t h e s e  two e x -  
t r e m e  f o r m s  t h e r e  a r e  t r a n s i t i o n a l  f o r m s .  

I n  many a n i m a l s  a s u b d i v i s i o n  o f  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  
v e r t i c a l  c r i s t a e  i s  o b s e r v e d  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  s e g m e n t a t i o n  o f  
t h e  Ramus a m p u l a r i s .  I n  t h e  h o r i z o n t a l  c r i s t a  t h e r e  i s  no  s u c h  s u b -  
d i v i s i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  

I n  m a m m a l s ,  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a e  i s  n o t  u s u -  
a l l y  s u b d i v i d e d ,  b u t  c o n t i n u o u s l y  c o v e r s  t h e  e n t i r e  r i d g e  o f  t h e  
c r i s t a ,  i n c l u d i n g  b o t h  s l o p e s .  The b a t  ( I w a t a ,  1 9 2 4 )  a n d  t h e  c a t  
( R e t z i u s ,  1 8 8 4 )  a r e  a n  e x c e p t i o n  i n  t h i s  r e g a r d ,  i n  t h e  c r i s t a e  o f  
w h i c h  t h e r e  i s  a s u b d i v i s i o n  o f  s e n s o r y  e p i t h e l i u m .  

The h e i g h t  o f  t h e  c r i s t a  i s  u s u a l l y  e q u a l  t o  1 / 3  t h e  d i a m e t e r  
o f  t h e  a m p u l l a .  Each  end  o f  t h e  c r i s t a  i s  e n c l o s e d  i n  a c r e s c e n t -  
s h a p e d  z o n e  c o v e r e d  by s u p p o r t i n g  e p i t h e l i u m  ( W e r s 3 1 1 ,  1 9 5 6 1 ,  i . e . ,  
t h e  c r e s c e n t - s h a p e d  l a m i n a  ( P l a n u m  s e m i l u n a t u m ) ,  w h i c h  w a s  f i r s t  d e -  
s c r i b e d  by S t e i f s a n d  ( 1 8 3 5 ) .  I n  t h e  a m p u l l a a  o f  b o t h  v e r t i c a l  ca -  
n a l s  t h i s  f o r m a t i o n  i s  l o c a t e d  e q u a l l y  on  b o t h  s i d e s  o f  t h e  c r i s t a ,  
b u t  i n  t h e  h o r i z o n t a l  a m p u l l a  it i s  more  d e v e l o p e d  i n  t h e  s u p e r i o r  
w a l l  o f  t h e  a m p u l l a .  

Many a u t h o r s  ( R e t z i u s ,  1 8 8 4 ;  Ramon a n d  C a j a l ,  1 9 0 9 ;  H e l d ,  1 9 2 6 ;  
K o l m e r ,  1 9 2 7 ;  L o r e n t e  d e  No, 1 9 3 1 ;  T e l l o ,  1 9 3 1 ,  e t  al.) s t u d i e d  t h e  
s t r u c t u r e  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  of  t h e  c r i s t a  u n d e r  a l i g h t  m i -  
c r o s c o p e .  A c c o r d i n g  t o  t h e i r  d a t a ,  t h e  e p i t h e l i u m  o f  e a c h  a m p u l l a r  
c r i s t a  c o n s i s t s  o f  a t w o - l a y e r e d  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  w h i c h  i s  sur- 
r o u n d e d  by a l a y e r  o f  c y l i n d r i c a l  e p i t h e l i a l  c e l l s  o f  t r a n s i t i o n a l  /11 
e p i t h e l i u m  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 )  a l o n g  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  c r e s t .  The r e -  
c e p t o r  a n d  s u p p o r t i v e  c e l l s ,  l o c a t e d  on  a w e l l - d e v e l o p e d  b a s a l  m e m -  
b r a n e ,  a r e  c l e a r l y  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  o n e  a n o t h e r .  S u p p o r t i n g  c e l l s  
p a s s  t h r o u g h  t h e  e n t i r e  t h i c k n e s s  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r  f r o m  i t s  
b a s a l  membrane t o  t h e  a p i c a l  s u r f a c e ,  i n  c o n t r a s t  t o  t h e  r e c e p t o r  
c e l l s  w h i c h  t e r m i n a t e  i n  t h e  u p p e r  t h i r d  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r  a n d  
t h e i r  b a s e s  d o  n o t  r e a c h  t h e  b a s a l  membrane.  I n  c o n t r a s t  t o  t h e  
o t h e r  a u t h o r s ,  Kolmer ( 1 9 2 7 )  c o u n t s  t h r e e  t y p e s  of  c e l l s  i n  t h e  s e n -  

11 

!. 



I '  

s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a .  A c c o r d i n g  t o  K o l m e r ' s  d e s c r i p t i o n ,  
t h e  h i g h  p o r t i o n  o f  t h e  c r e s t  i s  c o v e r e d  w i t h  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  
w h i c h  c o n s i s t s  o f  s e n s o r y .  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  s i m i l a r  t o  t h o s e  o f  
t h e  m a c u l a .  And h e r e  t h e  o v a l  n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t  c e l l s  a r e  l o -  
c a t e d  i n  t h e  b a s e  o f  t h e  e p i t h e l i u m  a n d  t h e  n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  
w h i c h  a r e  l a r g e r  a n d  r o u n d e r ,  a r e  c l o s e r  t o  t h e  a p i c a l  s u r f a c e .  
They a r e  d i f f e r e n t i a t e d  f r o m  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  m a c u l a  b y  t h e  
f a c t  t h a t  t h e i r  a p i c a l  s u r f a c e ,  c o v e r e d  w i t h  a c u t i c l e ,  b e a r s  s e n -  
s o r y  h a i r s ,  e a c h  s u c h  h a i r  b e i n g  a b u n d l e  o f  v e r y  t h i n  h a i r s .  The 
m a r g i n a l  s u r f a c e  o f  e a c h  s u c h  h a i r  c e l l  f o r m s  a s w o l l e n  c u t i c u l a r  
r i n g ,  w h i c h  i s  u n i t e d  w i t h  t h e  t e r m i n a l  l a m i n a e  o f  n e i g h b o r i n g  s u p -  
p o r t i n g  c e l l s  w i t h  t h e  a i d  o f  l o c k i n g  l a m i n a e  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 ) .  A l t o -  
g e t h e r  t h e y  f o r m  t h e  n e t w o r k  o f  r e t i c u l a r  m e m b r a n e s ,  i n  t h e  o p e n i n g s  
o f  w h i c h  w e r e  l o c a t e d  t h e  h e a d s  o f  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  
( W e r s a l l ,  1 9 5 6 ) .  N e r v e  f i b e r s  i n n e r v a t i n g  t h e  h a i r  c e l l s  p a s s  i n  
t h e  c r a c k - l i k e  s p a c e  b e t w e e n  t h e  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i v e  c e l l s .  I n  
t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  Kolmer d e s c r i b e s  t h e  p o o r l y -  
v i s i b l e  s u p p o r t i v e  f i b r i l s  w h i c h  d o  n o t  r e a c h  t h e  b a s e  o f  t h e  c e l l .  
I n  t h e  c y t o p l a s m  i s  f o u n d  G o l g i ' s  r e t i c u l a r  a p p a r a t u s .  The r e c e p -  
t o r  e p i t h e l i u m  c o v e r i n g  t h e  c r i s t a e  o f  v a r i o u s  a m p u l l a s  d i f f e r s  i n  
h e i g h t .  I t  i s  s u r r o u n d e d  by a t h i r d  t y p e  o f  c y l i n d r i c a l  c e l l s ,  t h e  
s o - c a l l e d  K o l m e r ' s  t r a n s i t i o n  e p i t h e l i u m ,  w h i c h  i n  man i s  c h a r a c t e r -  
i z e d  by t h e  u n e q u a l  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  n u c l e i ,  a n d  u s u a l  t y p e  o f  
c y t o p l a s m .  

L o r e n t e  d e  No (1931) d i s t i n g u i s h e d  t h r e e  t y p e s  o f  n e r v e  e n d i n g s  
i n  t h e  c r i s t a  o f  t h e  m o u s e ,  w h i c h  a r e  d i s t r i b u t e d  a l o n g  v a r i o u s  r e -  
g i o n s  of t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m .  T o g e t h e r  w i t h  P o l j a k  h e  showed t h e  
same t h i n g  e v e n  f o r  t h e  human c r i s t a .  T h i c k  f i b e r s  i n n e r v a t e  t h e  
c e n t r a l  r e g i o n  o f  t h e  c r i s t a .  A f t e r  p e n e t r a t i n g  t h e  e p i t h e l i u m  t h e y  
b r a n c h  v e r y  l i t t l e  a n d  f o r m  c a l y c e s  a t  t h e i r  e n d s ,  w h i c h  c o v e r  t h e  
b a s e s  o f  t h e  h a l r  c e l l s .  E a c h  f i b e r  may f o r m  n o t  more  t h a n  2 - 4  c a l y -  
ce s  on a number o f  h o r i z o n t a l  h a i r  c e l l s .  The c a l y c e s  f o r m e d  b y  o n e  
f i b e r  a r e  u s u a l l y  c o n n e c t e d  w i t h  e a c h  o t h e r  b y  c o l l a t e r a l s .  I n  a d -  
d i t i o n  t h e  summit  o f  t h e  c r i s t a  i s  d i s t i n g u i s h e d  by t h e  s e p a r a t e  
c e l l u l a r  g r o u p  l o c a t e d  o n  i t  u n i t e d  b y  i n t e r n a l  i n n e r v a t i o n .  L o -  
r e n t e  d e  No s e e s  t h e  a p p e a r a n c e  o f  a s p e c i a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  i n -  
n e r v a t i o n  i n  t h i s  f a c t ;  m o r e o v e r ,  h e  a t t e m p t s  t o  f i n d  a r e g u l a r i t y  
i n  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  s i m i l a r  g r o u p s .  P o l j a k  ( 1 9 2 7 )  c o n s i d e r s  t h a t  
s u c h  a means  o f  d i s t r i b u t i o n  s e r v e s  f o r  t h e  c o n d e n s a t i o n  a n d  i n t e n -  
s i f i c a t i o n  o f  i n n e r v a t i o n .  A v e r a g e  f i b e r s  a r e  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  
l a t e r a l  r e g i o n s  o f  t h e  c r i s t a .  They e v e n  f o r m  s c y p h o i d  n e r v e  e n d -  
i n g s  a n d  i n t r a - e p i t h e l i a l  p l e x u s .  T h e s e  f i b e r s  a r e  e x t r e m e l y  
b r a n c h i n g  a n d  t h e i r  c a l y c e s  c o v e r  c e l l s  w h i c h  l i e  f a r  f r o m  o n e  a n -  
o t h e r  s o  t h a t - a n  i n t e r s e c t i o n  o f  i n n e r v a t e d  r e g i o n s  t a k e s  p l a c e .  

T h i n  n e r v e  f i b e r s  a r e  s u b d i v i d e d  i n  t h e  b a s a l  r e g i o n  o f  t h e  
c r i s t a .  They d o  n o t  p r o v i d e  s c y p h o i d  e n d i n g s , o n l y  a v e r y  d e l i c a t e  
i n t r a - e p i t h e l i a l  p l e x u s ,  t h e  n e r v e  f i b e r s  o f  w h i c h  f o r m  a t h i n  n e t  
on  t h e  h a i r  c e l l s .  P o l j a k  ( 1 9 2 7 )  c o n n e c t s  t h e  d o u b l e  i n n e r v a t i o n  o f  
t h e  c r i s t a  w i t h  t h e  a n i m a l ' s  a b i l i t y  t o  o r i e n t  i t s e l f  i n  v a r i o u s  p o -  
s i t i o n s .  
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I n  t h e  f r e s h  s t a t e ,  t h e  c u p u l a  l o c a t e d  a b o v e  t h e  r e c e p t o r  e p i -  /12 
t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a  i s  c o m p l e t e l y  t r a n s p a r e n t  a n d ,  d u e  t o  t h e  
l a r g e  w a t e r  c o n t e n t  o n  f i x e d  p r e p a r a t i o n s ,  a p p e a r s  a s  a v e r y  w r i n -  
k l e d  f o r m a t i o n .  W i t h  a good f i x a t i o n  i t  h a s  a s t r i a t e d  s t r u c t u r e  i n  
l o n g i t u d i n a l  s e c t i o n s .  I n  c r o s s  s e c t i o n  t h e r e  a r e  n u m e r o u s  t h i n  
o p e n i n g s  i n  w h i c h  s e n s o r y  h a i r s  a r e  l o c a t e d ,  v i s i b l e  i n  s e c t i o n  a s  
f i n e  p o i n t s  l y i n g  i n s i d e  t h e  o p e n i n g s .  D e  B u r l e t  ( 1 9 3 1 ) ,  H e n s e n  
( 1 8 7 8 )  a n d  t h e n  Bowen ( 1 9 3 2 )  c o n s i d e r  t h a t  t h e  c u p u l a  i s  f o r m e d  w i t h  
f i x a t i o n  a s  t h e  r e s u l t  o f  t h e  t h i c k e n i n g  o f  t h e  e n d o l y m p h .  However ,  
Hasse ( 1 8 6 9 ) ,  w i t h  i n t r a v i t a l  o b s e r v a t i o n s ,  e s t a b l i s h e d  t h a t  t h e  c u -  
p u l a  o c c u p i e s  a l l  t h e  s p a c e  b e t w e e n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  a n d  t h e  
r o o f  o f  t h e  a m p u l l a .  T h i s  same t h i n g  w a s  l a t e r  c o n f i r m e d  b y  S t e i n -  
h a u s e n  ( 1 9 3 3 ,  1 9 3 4 )  a n d  W e r n e r  ( 1 9 3 2 ) .  The f a c t  t h a t  t h e  s t r u c t u r e  
o f  t h e  c u p u l a  c h a n g e s  w i t h  f i x a t i o n  a n d  d e c a l c i n a t i o n  w a s  shown b y  
S t o t t e  ( 1 9 2 8 ) .  

W i t t m a a c k  ( 1 9 1 8 ) ,  on  t h e  b a s i s  o f  h i s  m i c r o s c o p i c  o p e r a t i o n s ,  
c o n s i d e r e d  t h e  c u p u l a  t o  b e  i m m o b i l e .  S t e i n h a u s e n  ( 1 9 3 4 ,  1 9 3 5 ,  
1 9 3 7 )  showed e x p e r i m e n t a l l y  t h a t  i t s  f u n c t i o n  w a s  c o n n e c t e d  w i t h  
c h a n g e s  i n  p o s i t i o n .  H e  v i s u a l i z e d  t h e  c r i s t a  w i t h  t h e  a m p u l l a  i n  
t h e  f o r m  o f  a h i n g e .  H e  c o n s i d e r e d  t h e  s u b c u p u l a r  s p a c e  t o  b e  t h e  
h o u s i n g  o f  t h e  h i n g e .  A c c o r d i n g  t o  h i s  o b s e r v a t i o n s ,  t h e  u n i f o r m  
c u r v a t u r e  o f  t h e  a m p u l l a r  r o o f  e n s u r e s  t h e i r  s t e a d y  c o n t a c t  a n d  c o v -  
e r i n g  o f  endolymph w i t h  b e n d i n g  o f  t h e  c u p u l a .  S t e i n h a u s e n  ( 1 9 3 5 ,  
1 9 3 7 )  c o n c l u d e s  f r o m  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  a m p u l l a  i n  t h e  
s k u l l  t h a t  t h e  c u p u l a  is d e f l e c t e d  n o t  o n l y  b y  t h e  endolymph c u r r e n t  
i n  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  b u t  a l s o  w i t h  t h e  a i d  o f  i t s  own i n e r t i a .  

STRUCTURE OF T H E  VESTIBULAR R E C E P T O R  E P I T H E L I U M  
A C C O R D I N G  T O  D A T A  OF E L E C T R O N  MICROSCOPY 

A c c o r d i n g  t o  W e r s a l l ' s  ( 1 9 5 4 )  e l e c t r o n  m i c r o s c o p i c  i n v e s t i g a -  
t i o n s ,  t h e r e  a r e  two t y p e s  o f  h a i r  r e c e p t o r  c e l l s  i n  t h e  r e c e p t o r  
e p i t h e l i u m  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  o f  m a m m a l s  b o t h  i n  t h e  c r i s -  
t a e  a n d  i n  t h e  m a c u l a e ,  w h i c h  h e  d e s i g n a t e d  a s  Type I a n d  Type I1 
c e l l s .  A Type I r e c e p t o r  c e l l  h a s  a p i t c h e r - l i k e  s h a p e  w i t h  a s h o r t  
t h i n  n e c k  a n d  a n  e x p a n d e d  b a s e  i n  w h i c h  t h e  n u c l e u s  i s  l o c a t e d .  
T h i s  body i s  s u r r o u n d e d  b y  c h a r a c t e r i s t i c  n e r v e  e n d i n g s  i n  t h e  f o r m  
o f  c a l y c e s  w h i c h  s u r r o u n d  t h e  c e l l  a n d  g o  a l m o s t  t o  t h e  c u t i c l e .  
Type I1 c e l l s  u s u a l l y  h a v e  a c y l i n d r i c a l  s h a p e ;  h o w e v e r ,  g r e a t  v a r i -  
a t i o n  i n  f o r m  a n d  s i z e  i s  o b s e r v e d  i n  t h e m .  On t h e  r o u n d  b a s e  o f  
t h e s e  c e l l s  t h e r e  a r e  s m a l l  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s .  The summit  
o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  b o t h  t y p e s  i s  p r o v i d e d  w i t h  a l a r g e  number 
o f  s t r u c t u r e l e s s  m a c r o v i l l i  ( s t e r e o c i l i a ) ,  among w h i c h ,  i n  e a c h  
c e l l ,  t h e r e  i s  o n e  r e a l  f l a g e l l u m ,  ; . e . ,  t h e  k i n o c i l i u m  w i t h  a c h a r -  
a c t e r i s t i c  f i b r i l l a r  a p p a r a t u s  c o n s i s t i n g  o f  9 p a i r s  o f  p e r i p h e r a l  
a n d  2 c e n t r a l  s i n g l e  f i b e r s .  T h i s  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e  i s  c h a r a c t e r -  
i s t i c  f o r  a l l  t r u e  f l a g e l l i  i n  t h e  e n t i r e  p l a n t  a n d  a n i m a l  k i n g d o m s  
( F a w c e t t  a n d  P o r t e r ,  1 9 5 4 ) .  
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Type I Hai’r C e l l s  

E a c h  h a i r  c e l l  i s  s u r r o u n d e d  e x t e r i o r l y  w i t h  a c l e a r  p l a s m a t i c  
membrane a n d  i s  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  s u r r o u n d i n g  c e l l s  a n d  n e r v e  e n d -  
i n g s  by a n  i n t r a c e l l u l a r  f i s s u r e  1 5 0 - 2 0 0  8 i n  w i d t h .  The a p i c a l  
p o r t i o n  o f  t h e  c e l l s  t e r m i n a t e s  i n  t h e  c u t i c u l a r  l a m i n a  f r o m  w h i c h  

t h e r e  i s  o n e  h a i r  w i t h  a t y p i c a l  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e ,  t h e  k i n o c i l i u m .  
E a c h  s t e r o c i l i u m  h a s  a n  e x t r a c e l l u l a r  a n d  i n t r a c e l l u l a r  p o r t i o n .  
The b a s a l  p o r t i o n  o f  t h e  s t e r o c i l i u m  c o n s i s t s  o f  a x i a l  f i b e r s  s u r -  
r o u n d e d  by a t h i n  m a r g i n  o f  c y t o p l a s m ;  t h e  l a t t e r  i s  e x t e r i o r l y  s u r -  
r o u n d e d  b y  a t h i n  s u r f a c e  membrane ,  a p p e a r i n g  a s  a n  e x t e n s i o n  o f  t h e  
p l a s m a t i c  membrane o f  t h e  c e l l .  The a x i a l  f i b r i l  e n t e r s  i n s i d e  t h e  
s t e m c i l i u m  o n l y  4nl.l f r o m  t h e  c e l l u l a r  s u r f a c e .  The u p p e r  p a r t  o f  
a s t e ~ o c i l i u m  l a c k s  a x i a l  f i b r i l s  a n d  i s  l e s s  e l a s t i c  t h a n  t h e  b a s a l  
p o r t i o n .  A t  t h e  b a s e  o f  a s t e p o c i l i u m ,  t h e  a x i a l  f i b r i l  d i r e c t l y  
p a s s e s  i n s i d e  t h e  c u t i c l e ,  f o r m i n g  t h e  i n t r a c e l l u l a r  p o r t i o n  o f  t h e  
s t e j ? % c i l i u m ,  a n d  i s  s u r r o u n d e d  b y  a l i g h t  z o n e .  

/13 50-80  s t e m c i l i a  p r o c e e d .  Among t h e m ,  a s  w a s  a l r e a d y  m e n t i o n e d ,  - 

The k i n o c i l i u m  i n  e a c h  c e l l  h a s  a t y p i c a l  s t r u c t u r e  ( E n g s t r B m ,  
1 9 5 1 ;  E n g s t r b m  a n d  W e r s i l l ,  1 9 5 2 ;  F a w c e t t  a n d  P o r t e r ,  1 9 5 4 ,  e t  a l . ) .  
A s  i n  t h e  s t e m c i l i u m ,  i n  t h e  k i n o c i l i u m  t h e r e  i s  d i s t i n g u i s h e d  a n  
e x t r a c e l l u l a r  p o r t i o n ,  t h e  c i l i a  p r o p e r ,  a n d  a n  i n t r a c e l l u l a r  p o r -  
t i o n ¶  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e .  The e x t r a c e l l u l a r  p o r t i o n  c o n s i s t s  o f  a 
c e n t r a l  b u n d l e  o f  f i b r i l s ,  s u r r o u n d e d  by a t h i n  c y t o p l a s m .  The k i n -  
o c i l i u m  i s  c o v e r e d  w i t h  a t h i n  e x t e r n a l  membrane ,  a p p e a r i n g  a s  t h e  
c o n t i n u a t i o n  o f  t h e  p l a s m a t i c  membrane o f  t h e  c e l l .  The f i b r i l l a r  
b u n d l e  c o n s i s t s  o f  two c e n t r a l  s i n g l e  f i b r i l s ,  s u r r o u n d e d  b y  9 p a i r s  
o f  p e r i p h e r a l  f i b e r s .  The f i b r i l s  o f  t h e  k i n o c i l i u m  d i r e c t l y  e n t e r  
t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l  a n d  t h e r e  f o r m  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e .  

L o c a t e d  a t  t h e  summit  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s ,  t h e  c u t i c l e  h a s  a 
t h i c k n e s s  f r o m  0 . 2  t o  0 . 5  p a n d  c o n s i s t s  o f  a d a r k  a m o r p h o u s  b a s i c  
s u b s t a n c e  ( m a t r i x )  a n d  a l a r g e  number o f  e l e c t r o n  d e n s e  p a r t i c l e s .  

The c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  c o n t a i n s  a l a r g e  number o f  d i f f e r e n t  
o r g a n o i d s ,  i n t r a c e l l u l a r  membranous s y s t e m s  ( a -  a n d  y - c i s t e r n s )  a n d  
m i t o c h o n d r i a .  The a - c i s t e r n s  ( S j b s t r a n d ,  1 9 5 6 ;  W e r s a l l ,  1 9 5 6 )  h a v e  
1 - 8  f i s s u r e s ,  l o c a t e d  i n  t h e  s u b n u c l e a r  z o n e .  E a c h  s u c h  f i s s u r e  i s  
b o u n d e d  by a membrane 40  t o  6 0  8 i n  t h i c k n e s s .  E x t e r i o r l y  t h e s e  
membranes  a r e  s p r i n k l e d  w i t h  r i b o s o m e  g r a n u l e s  1 5 0 - 2 0 0  8 i n  d i a m e -  
t e r .  The y - c i s t e r n s  a r e  d e l i m i t e d  b y  n o n g r a n u l a t e d ,  s m o o t h  m e m -  
b r a n e s ,  f o r m i n g  a c o m p l i c a t e d  s y s t e m  l o c a t e d  i n  t h e  s u p r a n u c l e a r  
z o n e .  T h e s e  membranes  e v i d e n t l y  f o r m  G o l g i ’ s  a p p a r a t u s .  

The m i t o c h o n d r i a  a r e  c l u s t e r e d  i n  t h r e e  d i f f e r e n t  r e g i o n s .  
The f u n d a m e n t a l  g r o u p  o f  r o u n d  m i t o c h o n d r i a  i s  l o c a t e d  d i r e c t l y  b e -  
l o w  t h e  c u t i c l e .  The d i a m e t e r  o f  t h e s e  m i t o c h o n d r i a  i s  f r o m  0 . 3 - 0 . 4  
p. A s u b s e q u e n t  g r o u p  o f  m i t o c h o n d r i a  i s  l o c a t e d  a r o u n d  G o l g i ’ s  a p -  
p a r a t u s .  A s  a r u l e  t h e s e  a r e  e l o n g a t e d  m i t o c h o n d r i a  h a v i n g  a l e n g t h  
o f  0 . 8  p. A t h i r d  g r o u p  o f  m i t o c h o n d r i a  a r e  f o u n d  i n  t h e  s u b n u c l e a r  
p o r t i o n  o f  t h e  c e l l .  Engs t r i im  a n d  Wersa l l  ( 1 9 5 8 b ) ,  s t a r t i n g  f r o m  
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t h e  f a c t  t h a t  m i t o c h o n d r i a  a r e  o f t e n  f o u n d  i n  r e g i o n s  w i t h  a h i g h  
m e t a b o l i c  l e v e l ,  e x p r e s s e d  a h y p o t h e s i s  a b o u t  t h e  m o s a i c  s p a t i a l  
d i s t r i b u t i o n  o f  d e f i n i t e  f u n c t i o n s  i n  t h e s e  r e c e p t o r  c e l l s .  

G o l g i ' s  a p p a r a t u s  i s  l o c a t e d  i n  v a r i o u s  z o n e s  o f  t h e  s u p r a n u -  
c l e a r  p a r t  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  a n d ,  f o r  t h e  m o s t  p a r t ,  i s  l o c a t e d  
i n  a r e g i o n  n e a r  t h e  n u c l e u s .  I t  c o n s i s t s  o f  a s y s t e m  of o p a q u e  
membranes  o f  h i g h  e l e c t r o n  d e n s i t y  b o r d e r i n g  t h i n ,  c a n y o n - l i k e  f i s -  
s u r e s ,  w h i c h  o f t e n  t e r m i n a t e  i n  v a c u o l a e  o f  v a r i o u s  s i z e s .  The d i s -  
t a n c e  b e t w e e n  i n d i v i d u a l  membranes i n  e a c h  z o n e  i s  g e n e r a l l y  c o n -  
s t a n t .  The s m o o t h  membranes e n t e r i n g  i n t o  t h e  c o m p o s i t i o n  o f  G o l -  
g i ' s  a p p a r a t u s  d o  n o t  h a v e  g r a n u l e s  o n  t h e m .  I n  v a r i o u s  z o n e s  on  
t h e  p e r i p h e r y  o f  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  i s  o b s e r v e d  a v a r i o u s  number o f  
i r r e g u l a r  v a s i c u l a r  f o r m a t i o n s  h a v i n g  a d i a m e t e r  o f  200-300 8 .  The 
b a s i c  s u b s t a n c e  s u r r o u n d i n g  t h e  membrane o f  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  i s  
somewhat  more  d e n s e  t h a n  i n  o t h e r  p o r t i o n s  o f  t h e  c y t o p l a s m ,  b u t  
t u r n s  i n t o  i t  w i t h o u t  a s h a r p  b o u n d a r y .  

The n u c l e u s  o f  a r e c e p t o r  c e l l ,  f o r  t h e  most  p a r t ,  h a s  a r o u n d  - /14 
s h a p e  w i t h  a d i a m e t e r  o f  a r o u n d  8 p .  I t  i s  s u r r o u n d e d  by a d o u b l e  
membrane a b o u t  50 1 t h i c k  w i t h  a d i s t a n c e  b e t w e e n  e a c h  o f  them o f  
a r o u n d  1 5 0  8 .  T h e r e  a r e  p o r e s  i n  t h e  membrane.  I n s i d e  t h e  n u c l e u s  
i s  l o c a t e d  a n  o p a q u e ,  h o m o g e n e o u s ,  r a n d o m l y  d i s t r i b u t e d  mass i n  
w h i c h  s m a l l  p a r t i c l e s  a r e  s c a t t e r e d ,  c o m b i n i n g  i n t o  l u m p s  or r o d s  
a n d  a c o n t i n u o u s  l a y e r  o f  v a r y i n g  t h i c k n e s s  e x t e n d i n g  f r o m  t h e  i n n e r  
s i d e  t o  t h e  n u c l e a r  membrane.  The n u c l e o l u s  i s  a l a r g e  d a r k  body 
h a v i n g  t h e  same s t r u c t u r e  a s  t h e  r e s t  o f  t h e  d a r k  m a s s  o f  t h e  n u c l e -  
u s .  The i n n e r  s p a c e  o f  t h e  n u c l e u s  i s  f i l l e d  w i t h  a n  a m o r p h o u s  
l i g h t  s u b s t a n c e .  

A s  e l e c t r o n  m i c r o s c o p i c  i n v e s t i g a t i o n s  s h o w e d ,  Type I r e c e p t o r  
c e l l s  a r e  i n c l u d e d  i n  t h e  v e r y  l a r g e  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s ,  t h e  
p r e s e n c e  o f  w h i c h  w a s  f i r s t  d e s c r i b e d  by W e r s g 1 1 , ( 1 9 5 6 )  i n  t h e  c r i s -  
t a  o f  t h e  g u i n e a  p i g  a n d  by P i e t r a n t i o n i  a n d  I u r a t o  ( 1 9 6 0 )  i n  t h e  
i n n e r  e a r  o f  man. However t h e  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s  w e r e  f i r s t  d e -  
s c r i b e d  w i t h  t h e  a i d  o f  t h e  l i g h t  m i c r o s c o p e  b y  K a i s e r  ( 1 8 9 1 )  a n d  
Niemack ( 1 8 9 3 1 ,  a l t h o u g h  t h e i r  d a t a  were  r e f u t e d  i n  t h e  l a t e r  i n v e s -  
t i g a t i o n  o f  Ramon a n d  C a j a l  ( 1 9 0 9 )  a n d  L o r e n t o  d e  N o  ( 1 9 2 6 ) ,  who 
c o n s i d e r e d  t h a t  t h e  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s  c o n s i s t  o f  a d e n s e  p l e x u s  
of t h i n  n e r v e  f i b e r s .  However ,  c o n t e m p o r a r y  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n -  
v e s t i g a t i o n s  a f f i r m e d  t h e  c o r r e c t n e s s  o f  t h e  o b s e r v a t i o n s  o f  K a i s e r  
a n d  N i e m a c k .  

A c c o r d i n g  t o  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  d a t a  ( W e r s g l l ,  1 9 5 6 ,  1 9 6 0 ;  
Engs t r i jm  a n d  W e r s a l l ,  1 9 5 8 a ,  1 9 5 8 b ,  1 9 5 8 c ,  e t  a l . ) ,  t h e  s c y p h o i d  
n e r v e  e n d i n g s  a l m o s t  c o m p l e t e l y  s u r r o u n d  t h e  e n t i r e  body o f  a Type  
I r e c e p t o r  c e l l ,  l e a v i n g  f r e e  o n l y  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  o f  t h e  n e c k .  
Between t h e  e x t e r n a l  p l a s m a t i c  membrane o f  a h a i r  c e l l  a n d  t h e  mem- 
b r a n e  of t h e  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g  t h e r e  i s  a d i s t i n c t  f i s s u r e  1 5 0 -  
2 0 0  8 i n  w i d t h .  
a r o u n d  50 R t h i c k ,  a n d  w i t h o u t  i n t e r r u p t i o n  t u r n s  i n t o  t h e  e x t e r i o r  
m a r g i n a l  membrane o f  t h e  n e r v e  c u p  a n d  t h e n  i n t o  t h e  a x i a l  membrane 

The i n t e r n a l  membrane o f  a s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g  i s  
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o f  t h e  n e r v e  f i b e r .  The n e u r o p l a s m  o f  t h e  n e r v e  c u p  i s  c h a r a c t e r -  
i z e d  b y  a v e r y  l o w  e l e c t r o n  d e n s i t y  a n d  c o n t a i n s  s m a l l  r o u n d  m i t o -  
c h o n d r i a .  F u r t h e r  a l o n g  t h e  a x o n ,  t h e  m i t o c h o n d r i a  a c q u i r e  a r o d -  
l i k e  f o r m  a n d  a r e  v e r y  l o n g  a n d  b e n t .  I n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  
n e r v e  c u p  t h e r e  a r e  s m a l l  s y n a p t i c  v e s i c l e s  ( W e r s s l l ,  1 9 5 6 ;  S m i t h ,  
1 9 5 6 ) .  I n  i t s  more  d i s t i l  p o r t i o n s  t h e r e  i s  l o c a t e d  a s m a l l  number 
o f  r o u n d  g r a n u l a r  or v e s c u l a r  s t r u c t u r e s ,  e a r l i e r  d e s c r i b e d  i n  t h e  
p r e s y n a p t i c  n e u r o p l a s m .  S c a t t e r e d  g r a n u l e s  c a n  b e  e a s i l y  f o u n d  l o w -  
e r  a l o n g  t h e  a x o n  f a r  f r o m  t h e  n e r v e  c u p .  E n g s t r b m  a n d  Wersa l l  
( 1 9 5 8 a ,  1 9 5 8 b )  show t h a t  t h e  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e s  a r e  a l w a y s  f o u n d  
i n  t h e  a x o n  b u t  a r e  n o t  f o u n d  i n  t h e  n e r v e  c u p .  However ,  i n  h i s  
1 9 5 0  s u r v e y  on  t h e  i n n e r v a t i o n  o f  v e s t i b u l a r  h a i r  c e l l s ,  Wersa l l  
m e n t i o n s  t h a t  i n  i t s  p r o x i m a l  p o r t i o n  t h e  n e r v e  c u p  c o n t a i n s  n e u r a l  
f i b r i l s  a n d  m i t o c h o n d r i a .  From t h e  e x t e r n a l  s i d e  o f  t h e  n e r v e  c u p  
or n e r v e  r a m u l u s ,  f o r m i n g  a n e r v e  c u p ,  t h e r e  i s  c o n s t a n t l y  f o u n d  a 
s y s t e m  o f  s u p p l e m e n t a r y  g r a n u l a t e d  n e r v e  e n d i n g s ,  f o r m i n g  s y n a p t i c  
c o n t a c t  w i t h  t h e  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s  ( E n g s t r b m ,  1 9 5 8 ) .  They  r e p -  
r e s e n t  t h e  s o - c a l l e d  a x o n a l  n e r v e  e n d i n g s  ( G r a y ,  1 9 6 2 ) .  W i t h  t h e  
h i g h  r e s o l v i n g  power  o f  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i t  i s  p o s s i b l e  t o  
s e e  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  s y n a p s e ,  b o t h  b e t w e e n  t h e  h a i r  c e l l  a n d  t h e  
s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g  a n d  b e t w e e n  t h e  l a t t e r  a n d  t h e  g r a n u l a r  n e r v e  
e n d i n g  l y i n g  o n  i t .  The p r e s y n a p t i c  a n d  p o s t s y n a p t i c  membranes  a r e  
s e p a r a t e d  by a c l e a r  s y n a p t i c  f i s s u r e .  E a c h  p l a s m a t i c  membrane c o n -  
s i s t s  o f  two o s m o p h i l e  l a y e r s  d i v i d e d  b y  a n o n o s m o p h i l e  f i s s u r e ,  s o  - / 1 5  
t h a t  t h e  e n t i r e  f o r m a t i o n  i s  t h r e e  l a y e r e d  ( S m i t h  a n d  S j b s t r a n d ,  
1 9 6 1 ) .  Type I h a i r  c e l l s  a r e  p r e s e n t  o n l y  i n  r e p t i l e s  ( V i n n i k o v  a n d  
T i t o v a ,  1 9 6 2 ) ,  m a m m a l s  ( W e r s a l l ,  1 9 5 6 ) ,  a n d  b i r d s ,  ( V i n n i k o v ,  G o v a r -  
d o v s k i y  a n d  O s i p o v a ,  195633). They  a r e  a b s e n t  i n  c y c l o s t o m a t a  (Lbw- 
e n s t e i n ,  1 9 6 5 ) ,  f i s h  a n d  a m p h i b i a n s  ( L 8 w e n s t e i n ,  e t  a l . ,  1 9 6 4 ;  F l o c k ,  
1 9 6 4 ;  V i n n i k o v ,  1 9 6 4 ,  1 9 6 5 ) .  

T h u s  Type I r e c e p t o r  c e l l s  i n  t h e  i n n e r  e a r  o f  v e r t e b r a t e s ,  i n  
t h e  p r o c e s s  o f  e v o l u t i o n ,  a p p e a r  o n l y  a f t e r  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  body 
o f  t h e  a n i m a l  c h a n g e s  i n  t h e  g r a v i t a t i o n a l  f i e l d  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  
e x i t  o f  a n i m a l s  o n t o  t h e  d r y  l a n d  a n d  t h e  t r a n s i t i o n  t o  t h e  t e r r e s -  
t r i a l  f o r m  o f  l i f e .  I n  o t h e r  w o r d s  t h e  c h a n g e  i n  t h e  c o n s t r u c t i o n  
o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  i t s  s y n a p t i c  a p p a r a t u s  i s  c o n n e c t e d  w i t h  
t h e  c o m p l i c a t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  o f  v e r -  
t e b r a t e s .  

Type I1 Hair C e l l s  

Type I1 h a i r  c e l l s  h a v e  a more  c y l i n d r i c a l  body s h a p e ,  a s i n g u -  
l a r  c u t i c u l a r  s u r f a c e  a n d  a r o u n d  or s h a r p l y  s h a r p e n e d  b a s e .  The 
s h a p e  o f  t h e i r  c e l l u l a r  b o d y  v a r i e s  s l i g h t l y  i n  d i f f e r e n t  r e c e p t o r  
f o r m a t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s .  They a r e  i n n e r v a t e d  by nu-  
m e r o u s  t h i n  n e r v e  f i b e r s ,  t e r m i n a t i n g  o n  t h e i r  b a s e  i n  b u d - s h a p e d  
n e r v e  e n d i n g s .  The c y t o p l a s m  o f  t h e s e  c e l l s  c o n t a i n s  a l a r g e  num- 
b e r  o f  e q u a l l y  d i s t r i b u t e d  p a r t i c l e s  o f  m o d e r a t e  e l e c t r o n  d e n s i t y .  
Some a - c i s t e r n s  a r e  f o u n d  i n  a n  i n s i g n i f i c a n t  n u m b e r ,  a n d  a g r a n u l a r  
m e m b r a n e s ,  f o r m i n g  G o l g i ' s  a p p a r a t u s ,  a r e  r e g u l a r l y  o b s e r v e d  i n  
t h e i r  s u b n u c l e a r  z o n e .  I s o l a t e d  a c c u m u l a t i o n s  o f  m i t o c h o n d r i a  a r e  
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n o t  o b s e r v e d ,  t h e y  a r e  e q u a l l y  d i s t r i b u t e d  a l o n g  t h e  c y t o p l a s m  o f  
t h e  c e l l .  The c u t i c l e  a n d  s e n s o r y  h a i r s  o f  Type I1 c e l l s  a r e  i d e n -  
t i c a l  t o  t h o s e  a l r e a d y  d e s c r i b e d  f o r  Type I h a i r  c e l l s .  

T h u s  t h e  m o s t  e s s e n t i a l  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  Type I1 r e c e p t o r  
c e l l s  a n d  Type I c e l l s ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  
o r g a n o i d s  i n  t h e i r  c y t o p l a s m ,  i s  i n  t h e i r  i n n e r v a t i o n .  A s  o p p o s e d  
t o  t h e  l a r g e  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s  o f  Type I h a i r  c e l l s ,  t h e  Type  
I1 c e l l s  a r e  p r o v i d e d  w i t h  a c e r t a i n  number o f  s m a l l  b u d - s h a p e d  
n e r v e  e n d i n g s .  Among t h e m ,  Wersa l l  ( 1 9 5 6 )  f o u n d  two t y p e s  o f  n e r v e  
e n d i n g s ;  o n e  c o n t a i n i n g  a l a r g e  number o f  s y n a p t i c  v e s i c l e s  or g r a n -  
u l e s ,  a n d  a s e c o n d  w i t h  a n  i n s i g n i f i c a n t  number or e v e n  c o m p l e t e  a b -  
s e n c e  o f  t h e m .  T h e s e  a r e  t h e  s o - c a l l e d  g r a n u l a t e d  a n d  a g r a n u l a t e d  
n e r v e  e n d i n g s .  B o t h  o f  t h e s e  t y p e s  o f  n e r v e  e n d i n g s  a r e  f o u n d  i n  
s y n a p t i c  c o n t a c t  w i t h  r e r . e p t o r  c e l l s .  

I n s o f a r  a s  i n  t h e  l o w e r  v e r t e b r a t e s  t h e r e  a r e  o n l y  c y l i n d r i c a l  
Type I1 c e l l s  w i t h  b u d - s h a p e d  n e r v e  c e l l s  i n  t h e  r e c e p t o r  o r g a n s  of 
t h e  i n n e r  e a r ,  w h i l e  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p -  
p a r a t u s  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  h i g h e r  v e r t e b r a t e s  is c h a r a c t e r i z e d  by 
t h e  p r e s e n c e  o f  p i t c h e r - s h a p e d  Type I c e l l s  w i t h  s c y p h o i d  n e r v e  e n d -  
i n g s  a s i d e  f r o m  Type I1 c e l l s ,  i t  s e e m s  t o  u s  t h a t  i t  would b e  mope 
c o r r e c t  t o  c a l l  t h e  c y l i n d r i c a l  c e l l s  w i t h  t h e  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d -  
i n g s  Type I c e l l s ,  a n d  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  c e l l s  w i t h  s c y p h o i d  n e r v e  
e n d i n g s  ( w h i c h  a p p e a r  o n l y  i n  t h e  h i g h e r  v e r t e b r a t e s )  Type I1 c e l l s .  
However ,  i n  a c c o r d a n c e  w i t h  t h e  f a c t  t h a t  t h e  g i v e n  c l a s s i f i c a t i o n  
of  r e c e p t o r  c e l l s  i s  f i r m l y  e n t e r e d  i n t o  t h e  l i t e r a t u r e ,  w i t h  t h e  
a i m  o f  a v o i d i n g  u n n e c e s s a r y  c o n f u s i o n ,  w e  w i l l  s u b s e q u e n t l y  m a i n t a i n  
t h e  g e n e r a l l y  a c c e p t e d  c l a s s i f i c a t i o n  o f  t h e s e  r e c e p t o r  c e l l s  p r o -  
p o s e d  i n  d u e  c o u r s e  by W e r s g l l  ( W e r s a l l ,  1 9 5 6 ) .  

/ I 6  C o m p a r i n g  b o t h  t y p e s  o f  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r  c e l l s ,  W e r s a l l  - 
( 1 9 5 6 )  i n d i c a t e s  t h a t  Type I h a i r  c e l l s  a r e  h i g h l y  d i f f e r e n t i a t e d  
c e l l s  w i t h  a more  s p e c i f i c  f u n c t i o n  t h a n  Type I1 c e l l s .  E a c h  t h i c k  
n e r v e  f i b e r  f o r m s  o n l y  s e v e r a l  n e r v e  c u p s  l o c a t e d  i n  a s m a l l  r e g i o n  
w h i l e  t h e  t h i n  n e r v e  f i b e r s  o f t e n  i n n e r v a t e  a l a r g e  g r o u p  o f  r e c e p -  
t o r  c e l l s ,  s o m e t i m e s  l o c a t e d  a t  g r e a t  d i s t a n c e s  a l o n g  t h e  e n t i r e  
e p i t h e l i u m .  From t h e s e  f a c t s  Wersa l l  c o n c l u d e s  t h a t  Type I1 r e c e p -  
t o r  h a i r  c e l l s  r e a c t  t o  s t r o n g e r  s t i m u l i  d i s t r i b u t e d  a l o n g  t h e  s u r -  
f a c e  of  t h e  e n t i r e  e p i t h e l i u m ,  w h i l e  Type I r e c e p t o r  c e l l s  a r e  more  
s e n s i t i v e  a n d  r e a c t  w i t h  a c t i o n  o n  a more  l i m i t e d  r e g i o n  o f  e p i t h e -  
l i u m .  I n s o f a r  a s  Type I h a i r  c e l l s  a r e  a b s e n t  i n  t h e  i n n e r  e a r  o f  
l o w e r  v e r t e b r a t e s ,  t h e y  a r e  e v i d e n t l y  n o t  a b s o l u t e l y  n e c e s s a r y  f o r  
t h e  b a s i c  f u n c t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s .  

A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  d f  Engs t r i jm  a n d  W e r s a l l  ( 1 9 5 8 a ) ,  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s  i n  t h e  u t r i c u l u s  o f  t h e  g u i n e a  p i g  o c c u p y  t h e  s p a c e  b e -  
t w e e n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  T h e i r  d i a m e t e r  v a r i e s  i n  d i f f e r e n t  ep;- 
t h e l i a 1  l a y e r s  a n d  t h e i r  n u c l e i  b a s i c a l l y  a r e  l o c a t e d  i n  t h e  b a s a l  
p a r t  o f  t h e  c e l l .  The n u c l e i  h a v e  v e r y  c l e a r l y  p r o n o u n c e d  n u c l e o l i  
a n d  v e r y  d e n s e l y  d i s t r i b u t e d  g r a n u l e s  o f  c h r o m a t i n .  The b o d y  o f  t h e  
s u p p o r t i n g  c e l l  s t r e t c h e s  f r o m  t h e  b a s i l a r  membrane t o  t h e  s u r f a c e  
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o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a n d  c o n t a i n s  a l a r g e  number o f  c y t o p l a s -  
m i c  g r a n u l e s .  The a u t h o r s  i n d i c a t e  t h a t  t h e y  d i d  n o t  o b s e r v e  s y s -  
t e m s  o f  s u p p o r t i n g  f i b e r s  i n  them c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  w e l l - d e v e l o p e d  
s u p p o r t i n g  f i b r i l s  o f  s u p p o r t i n g  e l e m e n t s  o f  C o r t i ' s  o r g a n .  The c y -  
t o p l a s m  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  c o n t a i n  a 
w e l l  d e v e l o p e d  G o l g i ' s  a p p a r a t u s ,  m i t o c h o n d r i a  a n d  v e r y  o s m o p h i l i c  
i n c l u s i o n s ,  w h i c h  s o m e t i m e s  r e a c h e d  a .  s i g n i f i c a n t  s i z e .  

C Y T O C H E M I C A L  CHARACTERISTICS OF T H E  VESTIBULAR 
R E C E P T O R  E P I T H E L I U M  

C o m p a r a t i v e  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a t i o n  of r e c e p t o r  
s t r u c t u r e s  o f  t h e  v e s t i b u l e  o f  t h e  l a b y r i n t h  i n  v e r t e b r a t e s  a r e  
p r a c t i c a l l y  a b s e n t .  I n  a s h o r t  r e p o r t ,  L a w e n s t e i n  i n d i c a t e s  t h a t  i n  
c y c l o s t o m a t a  ( l a r v a  o f  t h e  l a m p r e y )  i n  t h e  u t r i c u l u s  t h e r e  a r e  o n l y  
r e c e p t o r  c e l l s  o f  Type I1 p r o v i d e d  w i t h  a b u n d l e  o f  s t e r o c i l i a  w i t h  
o n e  k i n o c i l i u m .  T h e r e  a r e  more d e t a i l e d  d a t a  on  s e l a c h i a n s  (LESwen- 
s t e i n ,  e t  a l . ,  1 9 6 4 ) .  From t h i s  s t u d y ,  i t  f o l l o w s  t h a t  r e c e p t o r  
c e l l s  i n  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  s k a t e  a r e  l o c a t e d  n e a r  t h e  d i s t a l  s u r -  
f a c e  o f  t h e  e p i t h e l i u m  a n d  n e v e r  r e a c h  t h e  b a s a l  membrane.  T h e s e  
r e c e p t o r  c e l l s  a r e  o f  o n l y  o n e  t y p e  a n d  i n  t h e i r  s u p e r f i c i a l  f o r m  
a n d  s i z e  a r e  s i m i l a r  t o  Type I1 r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p -  
p a r a t u s  o f  m a m m a l s  ( W e r s a l l ,  1 9 5 6 ;  Engs t r i jm  a n d  W e r s a l l ,  1 9 5 8 a ,  
1 9 5 8 b ) .  They d i f f e r  b y  t h e i r  d e n s e  c y t o p l a s m .  On t h e  a p i c a l  e n d s  
o f  a r e c e p t o r  c e l l  a c u t i c l e  i s  l o c a t e d  w h i c h  i s  f r o m  1 - 1 . 5  1-1 t h i c k .  
From i t  p r o c e e d s  a b u n d l e  o f  2 0 - 7 0  s t e r o c i l i a  a n d  1 k i n o c i l i u m  w i t h  
a c h a r a c t e r i s t i c  f i b r i l l a r s t r u c t u r e .  T h e s e  s t e r o c i l i a  r e a c h  a 
l e n g t h  o f  40  1-1 i n  t h e  c r i s t a  a n d  5 - 1 0  1-1 i n  t h e  m a c u l a .  A l l  t h e  
s t e r o c i l i a  i n  t h e  b u n d l e  h a v e  a n  e q u a l  d i a m e t e r  o f  0 . 2  1-1. However ,  
a t  t h e  same t i m e  t h e r e  a r e  r e c e p t o r  c e l l s  w i t h  d i a m e t e r  o f  s t e r o c i -  
l i a  o f  0 . 1  1-1. They a r e  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  f o r m  o f  t h e  l e t t e r  V ,  i n  
t h e  n o t c h  o f  w h i c h  t h e  k i n o c i l i u m  i s  l o c a t e d ;  ; . e . ,  t h e i r  d i s t r i b u -  
€ i o n  i s  s i m i l a r  t o  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  s e n s o r y  h a i r s  i n  s u r f a c e  
h a i r  ( a u d i t o r y )  c e l l s  ( C o r t i ' s  o r g a n  i n  mammals) a n d  i s  d i f f e r e n t  
f r o m  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  s e n s o r y  h a i r s  on  t h e  v e s t i b u l a r  c e l l s  o f  t h e  
r e m a i n i n g  v e r t e b r a t e s .  I n  t h e  c y t o p l a s m  o f  a r e c e p t o r  c e l l  a r e  many 
r o u n d  a n d  r o d - s h a p e d  m i t o c h o n d r i a .  I n  t h e  s u p r a n u c l e a r  p a r t  o f  a 
c e l l  i s  a l a r g e  number o f  n a r r o w  f i s s u r e s  a n d  v a c u o l i ,  s u r r o u n d e d  by 
t h e  membranes  o f  G o l g i ' s  a p p a r a t u s .  Here t h e r e  i s  a c o r p u s c l e  w i t h  
a d e n s e  c e n t r a l  g r a n u l a r  s t r u c t u r e ,  s u r r o u n d e d  b y  a s i n g l e  membrane.  
O t h e r  c o r p u s c l e s  c o n t a i n  a c e r t a i n  number of s m a l l  v e s i c l e s ,  I n  i n -  
d i v i d u a l  r e c e p t o r  c e l l s  i n  t h e  s u b n u c l e a r  p o r t i o n  a r e  h o r i z o n t a l  
f i s s u r e s  p a r a l l e l l y d i s t r i b u t e d  s u r r o u n d e d  by a s i n g l e  membrane ,  f r o m  
t h e  s u r f a c e  s i d e  o f  w h i c h  i s  l o c a t e d  a l a y e r  o f  d e n s e  g r a n u l e s  a -  
r o u n d  1 5 0  8 i n  d i a m e t e r .  T h i s  f o r m a t i o n  c o r r e s p o n d s  w i t h  t h a t  w h i c h  
w a s  d e s c r i b e d  i n  t h e  v e s t i b u l a r  Type I r e c e p t o r  c e l l s  i n  m a m m a l s  
( W e r s a l l ,  1 9 5 6 ) .  V a c u o l e s  w i t h  a d i a m e t e r  o f  3 0 0 - 7 0 0  8 a r e  s c a t t e r -  
e d  i n  t h e  l i g h t  c y t o p l a s m .  

/17 - 

S u p p o r t i n g  c e l l s  in t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  o f  s e l a c h i a n s  a r e  
r e p r e s e n t e d  b y  c o l u m n - s h a p e d  e l e m e n t s  w i t h  a n  e x p a n d e d  b a s a l  e n d ,  i n  
w h i c h  a n  o v a l  n u c l e u s  i s  l o c a t e d .  F o r m a t i o n s  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  
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a r e  a l w a y s  l o c a t e d  o n  t h e  b a s a l  membrane.  The c o n t r a c t e d  u p p e r  p a r t  
o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l  p a s s e s  b e t w e e n  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  r e a c h e s  t h e  
s u r f a c e  o f  t h e  e p i t h e l i u m .  T h e r e  a r e  3 s u p p o r t i n g  f i b r i l s  w h i c h  a r e  
u n i t e d  a t  t h e i r  d i s t a l  e n d s  i n t o  a r i n g  o f  d e n s e  s u b s t a n c e ,  l o c a t e d  
d i r e c t l y  u n d e r  t h e  p l a s m a t i c  membrane,  a n d  t o g a t h e r  t h e y  f o r m  a r e -  
t i c u l a r  membrane ,  i n s i d e  w h i c h  a r e  l o c a t e d  t h e  s u m m i t s  o f  t h e  r e c e p -  
t o r  c e l l s .  The c y t o p l a s m  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l  c o n t a i n s  a l a r g e  num- 
b e r  o f  v a c u o 1 5  o f  a d i a m e t e r  o f  a r o u n d  0 . 6  a n d  a c e r t a i n  number o f  
g r a n u l e s  i n  t h e  s u p r a n u c l e a r  p o r t i o n s  o f  t h e  c e l l s .  T h e r e  i s  a n  i n -  
s i g n i f i c a n t  number o f  t h i n  r o d - s h a p e d  m i t o c h o n d r i a .  The c y t o p l a s m  
i s  d e n s e  a n d  c o n t a i n s  a l a r g e  number o f  s m a l l  g r a n u l e s  a r o u n d  150- 
2 0 0  8 i n  d i a m e t e r .  
t i c a l l y  i n  t h e  a p i c a l  p a r t  o f  t h e  c e l l .  L a w e n s t e i n ,  O s b o r n  a n d  Wer- 
s:ll ( L a w e n s t e i n ,  e t  a l . ,  1 9 6 4 )  d e s c r i b e d  n u m e r o u s  m i c r o v i l i  a n d  a 
s h o r t  c i l i u m ,  w h i c h  t h e y  c a l l e d  t h e  c i l i a r  r o d ,  a t  t h e  summit  of t h e  
s u p p o r t i n g  c e l l .  The c i l i a r  r o d  h a s  a s t r u c t u r e  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  
k i n o c i l i a  b u t  w h i c h  d o e s  n o t  e x c e e d  0 . 5  1-1 i n  l e n g t h .  Under  i t  i s  a 
b a s a l  c o r p u s c l e  w i t h  a b a s a l  p e d u n c l e .  I n  c o n t r a s t  t o  k i n o c i l i a ,  
h e r e  t h e r e  i s  a s e c o n d  b a s a l  c o r p u s c l e  l o c a t e d  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  
a x i s  o f  t h e  f i r s t .  

Membranes o f  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  a r e  l o c a t e d  v e r -  

I n  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  o r g a n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  t h e r e  i s  a l w a y s  
t h e  s p e c i f i c  n a t u r e  o f  t o p o g r a p h i c  a n d  f u n c t i o n a l  p o l a r i z a t i o n  o f  
t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  T h u s ,  i n  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a  t h e  k i n o c i l i u m  i s  
a l w a y s  p o s i t i o n e d  i n  s u c h  a way t h a t  t h e  a x i s  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  
s e q u e n t i a l l y  l o c a t e d  b u n d l e s  i s  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  l o n g  a x i s  o f  t h e  
c r i s t a :  i n  t h e  c r i s t a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l ,  a l l  k i n o c i l i a  l i e  on  
t h e  s i d e  o f  t h e  b u n d l e  d i r e c t e d  t o w a r d  t h e  u t r i c u l u s ,  i n  t h e  c r i s t a e  
o f  t h e  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  v e r t i c a l  c a n a l ,  t h e  k i n o c i l i a  a l w a y s  
l i e  on  t h e  s i d e  o f  t h e  b u n d l e  t u r n e d  t o w a r d  t h e  c a n a l .  I n  t h e  s ac -  
c u l a r  m a c u l a  o f  t h e  s k a t e ,  t h e  k i n o c i l i a  a r e  l o c a t e d  a t  a r i g h t  a n -  
g l e  t o  t h e  l o n g  a x i s  o f  t h e  m a c u l a ;  i n  t h e  d o r s a l  h a l f  o f  t h e  r e c e p -  
t o r  e p i t h e l i u m ,  t h e  k i n o c i l i a a i - e  t u r n e d  b a c k w a r d s ,  a n d  i n  t h e  v e r -  
t i c l e  p a r t  v e n t r a l l y  or d o r s a l l y .  T h u s  g r o u p s  o f  c e l l s  f r o m  b o t h  
d i r e c t i o n s  o f  p o l a r i z a t i o n  a l t e r n a t e  w i t h  o n e  a n o t h e r .  I n  t h e  l a -  
c i n i a  t h e r e  i s  t h e  same a l t e r n a t i o n  o f  c e l l  g r o u p s ,  b u t  t h e  k i n o c i -  
l i a ,  i n  a d d i t i o n ,  a r e  d i r e c t e d  l a t e r a l l y  or m e d i a l l y .  I n  t h e  Macula  
n e g l e c t a  t h e  k i n o c i l i u m  i s  l o c a t e d  i n  a l l  d i r e c t i o n s  b u t  a l w a y s  i s  
t u r n e d  t o  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  m a c u l a .  

All n e r v e  f i b e r s  i n  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  s k a t e  a r e  m y e l i n i z e d  
a n d  t h e  m a j o r i t y  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  l o c a t e d  i n  t h e  c e n t r a l  p a r t  
o f  t h e  c r i s t a  a n d  u t r i c u l a r  m a c u l a  a r e  e a c h  i n n e r v a t e d  by o n e  s i n g l e  
t h i n  n e r v e  r a m u l u s ;  t h e  r a m a i n i n g  a r e  i n n e r v a t e d  by s e v e r a l  n e r v e  
r a m u l i .  All n e r v e  e n d i n g s  a r e  s u r r o u n d e d  by t h e  p l a s m a t i c  membrane 
s e p a r a t e d  f r o m  t h e  membrane o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  b y  a s y n a p t i c  f i s -  
s u r e  1 0 0 - 2 0 0  8 i n  w i d t h .  G r a n u l a r  a n d  n o n g r a n u l a r  n e r v e  e n d i n g s  a r e  

v e s i c l e s  a n d  some m i t o c h o n d r i a ;  t h e  s e c o n d ,  n e u r o f i b r i l s ,  m i t o c h o n -  
d r i a  a n d  some s y n a p t i c  v e s i c l e s .  The a u t h o r s  d e s c r i b e  y e t  a t h i r d  
t y p e  o f  v e r y  s m a l l  n e r v e  e n d i n g s ,  t h e  n a t u r e  o f  w h i c h  i s  u n c l e a r .  

d i s t i n g u i s h e d .  The f i r s t  c o n t a i n s  s y n a p t i c ,  d e n s e l y  d i s t r i b u t e d  /18 
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H i s t o c h e m i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  o f  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n -  
n e r  e a r  o f  s e l a c h i a n s  a r e  c o m p l e t e l y  a b s e n t  i n  t h e  l i t e r a t u r e  a v a i l -  
a b l e  t o  u s .  

The s t r u c t u r e  o f  t h e  u t r i c u l u s  o f  bony f i s h e s  w a s  s t u d i e d  on  
p i k e  i n  o u r  l a b o r a t o r y  b y  V i n n i k o v ,  G o v a r d o v s k i y  a n d  O s i p o v a  ( 1 9 6 5 a ) ,  
a n d  i n  t h e  b u r b o t  by F l o c k  ( 1 9 6 4 1 ,  u n d e r  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e .  

A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  of  V i n n i k o v ,  G o v a r d o v s k i y  a n d  O s i p o v a ,  
t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l u s  o f  a p i k e ,  a s  i n  o t h e r  v e r -  
t e b r a t e s ,  c o n s i s t s  o f  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s .  R e c e p t o r  c e l l s  
h a v e  a n  e l o n g a t e d  c y l i n d r i c a l  s h a p e  s l i g h t l y  n a r r o w i n g  t o w a r d  t h e  
t o p  a n d  a somewhat  e x p a n d e d ,  s o m e t i m e s  s c a l l o p e d - o u t  b a s e  a t  w h i c h  
n e r v e  f i b e r s  a r r i v e .  The body o f  a r e c e p t o r  c e l l  i s  b o r d e r e d  by a 
w e l l - d e f i n e d  p l a s m a t i c  membrane.  A c u t i c l e  i s  l o c a t e d  on  t h e  a p i c a l  
s u r f a c e  o f  t h e  c e l l ,  w h i c h  i s  d i f f e r e n t i a t e d  by i t s  v e r y  h i g h  e l e c -  
t r o n  d e n s i t y .  I n  e a c h  r e c e p t o r  c e l l ,  f r o m  t h e  c u t i c l e  p r o c e e d  bun-  
d l e s  o f  s e n s o r y  h a i r s  c o n s i s t i n g  o f  8 - 1 5  s t e r o c i l i a  a n d  o n e  k i n o c i -  
l i u m  w h i c h  b e g i n s  i m m e d i a t e l y  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s .  I t  i s  
l o c a t e d  s t r i c t l y  i n  a p o l a r  d i r e c t i o n  t o  o n e  s i d e  o f  t h e  h a i r  c e l l .  
S t e r o c i l i a  i n  t h e  k i n o c i l i u m  a r e  c o v e r e d  w i t h  a d i s t i n c t  d o u b l e  mem- 
b r a n e  w h i c h  i s  a c o n t i n u a t i o n  o f  t h e  p l a s m a t i c  membrane o f  t h e  c e l l .  
The k i n o c i l i u m  a l w a y s  h a s  a c l e a r l y  p r o n o u n c e d  f i b r i l l a r  s k e l e t o n ,  
w h i c h  p r o c e e d s  f r o m  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  l o c a t e d  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  
t h e  c e l l .  The a x i a l  f i b e r  of a s t e r o c i l i u m  p a s s e s  i n s i d e  t h e  c u t i c l e  
a n d  t h e n  a t  a c e r t a i n  a n g l e  e n t e r s  t h e  c y t o p l a s m .  Under  t h e  c u t i c l e  
a r e  l o c a t e d  m i t o c h o n d r i a  h a v i n g  a n  e l o n g a t e d  o v a l ,  r o d - l i k e  or c o r k -  
s c r e w  s h a p e .  T h e s e  m i t o c h o n d r i a  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by a s i g n i f i c a n t  
e l e c t r o n  d e n s i t y  o f  t h e  s u p e r f i c i a l  membrane a n d  by t h e  t u b e - l i k e  
c r i s t a  t h i c k l y  f i l l i n g  t h e  body o f  t h e  m i t o c h o n d r i a .  The c y t o p l a s m  
of t h e  r e c e p t o r  c e l l s  . i s  f i l l e d  w i t h  l a r g e  a n d  s m a l l  g r a n u l e s .  T h e r e  
a r e  f r e e  r i b o s o m e s .  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  a r e  p o o r l y  p r o n o u n c e d .  T h e r e  
a r e  many v e s i c l e s  o f  v a r i o u s  s i z e s ,  t h e  number o f  w h i c h  s h a r p l y  i n -  
c r e a s e s  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s y n a p s e s .  The n u c l e u s  o f  a r e c e p t o r  
c e l l  i s  c o v e r e d  w i t h  a d o u b l e  p l a s m a t i c  membrane w i t h  d i s t i n c t  p o r e s  
a n d  k n o t - l i k e  t h i c k e n i n g s .  C h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e u s  i s  d i s t i n g u i s h -  
e d  by m o d e r a t e  e l e c t r o n  d e n s i t y .  I t  i s  e q u a l l y  d i s t r i b u t e d  a l o n g  
t h e  e n t i r e  k a r y o p l a s m ,  i n  p l a c e s  f o r m i n g  a more  p r o n o u n c e d  t h i c k e n -  
i n g .  T h e r e  i s  a s m a l l  n u c l e o l u s ,  d i s t i n g u i s h e d  b y  a g r e a t  e l e c t r o n  
d e n s i t y .  The b a s e s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  l o c a t e d  on  t h e  b a s i -  
l a r  membrane.  They p a s s  b e t w e e n  t h e  h a i r  c e l l s  t o  t h e  s u r f a c e  o f  
t h e  r e c e p t o r  l a y e r .  The c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  h a s  a s i g n i -  
f i c a n t l y  h i g h e r  e l e c t r o n  d e n s i t y  t h a n  t h e  c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  
c e l l s .  C e l l s  a r e  s e p a r a t e d  f r o m  o n e  a n o t h e r  b y  a w e l l  p r o n o u n c e d  
p l a s m a t i c  membrane.  On t h e  a p i c a l  s u r f a c e  of s u p p o r t i n g  c e l l s ,  t h e  
p l a s m a t i c  membrane f o r m s  m i c r o v i l i .  The n u c l e u s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  
c e l l  h a s  a n  i r r e g u l a r  o v a l  s h a p e  e l o n g a t e d  a l o n g  t h e  l o n g  a x i s  o f  
t h e  c e l l  a n d  i s  l o c a t e d  i n  t h e  l o w e r  p a r t  o f  t h e  body o f  t h e  s u p p o r t .  
I t s  k a r y o p l a s m  i s  f i l l e d  w i t h  s m a l l ,  e q u a l l y  s c a t t e r e d ,  g r a i n y  c h r o -  
m a t i n .  The n u c l e o l u s  i s  p o o r l y  p r o n o u n c e d .  I n  t h e  c y t o p l a s m  s m a l l  
r o u n d  m i t o c h o n d r i a  a r e  more or l e s s  e q u a l l y  d i s t r i b u t e d  h a v i n g  m e m -  
b r a n e s  a n d  c r i s t a e  w h i c h  a r e  o f  g r e a t  e l e c t r o n  d e n s i t y .  They a r e  
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l o c a t e d  c h i e f l y  i n  t h e  a p i c a l  or b a s a l  p o r t i o n s  of t h e  c y t o p l a s m .  
Nearer  t o  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  i n  t h e  c y t o p l a s m  i s  l o c a t e d  t h e  n e u r o -  
p l a s m a t i c  n e t w o r k  w i t h  r i b o s o m e s .  T h e r e  i s  a l s o  a l a r g e  number o f  
s m a l l  a n d  l a r g e  g r a n u l e s  a n d  v a c u o l i .  The b a s a l  membrane c o n s i s t s  /19 
of t w o  e q u a l  membranes  w h i c h  a r e  p i e r c e d  w i t h  m y e l i n i z e d  n e r v e  f i-  
b e r s  e n t e r i n g  f r o m  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  i n t o  t h e  e p i t h e l i u m .  T h e i r  
a x o p l a s m a ,  w i t h i n  t h e  l i m i t s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  i s  r i c h  i n  
m i t o c h o n d r i a  i n  t h e  f o r m  o f  s m a l l  g r a i n s  w i t h  a p a r a m u r a l  d i s t r i b u -  
t i o n  o f  c r i s t a e .  I n  a d d i t i o n  t o  t h e  m y e l i n i z e d  n e r v e  f i b e r s ,  n o n -  
m e d u l l a t e d  n e r v e  f i b e r s  p e n e t r a t e  i n t o  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  A t  
t h e  b a s e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s ,  d o u b l e  n e r v e  f i b e r s  a r e  f o r m e d  w h i c h  
a r e  g r a n u l a t e d  a n d  n o n g r a n u l a t e d .  The a u t h o r s  i n d i c a t e  t h a t  i n d i -  
v i d u a l  n e r v e  e n d i n g s  c o n t a i n i n g  s i n g l e  l a r g e  m i t o c h o n d r i a  may e n t e r  
i n t o  s y n a p t i c  c o n t a c t  s i m u l t a n e o u s l y  w i t h  two n e i g h b o r i n g  r e c e p t o r  
c e l l s .  I n  t h i s  s t u d y  t h e r e  i s  a l s o  a d e t a i l e d  d e s c r i p t i o n  o f  a 
s t r u c t u r e  of a s y n a p s e .  

F l o c k  (1964), i n  h i s  work o n  t h e  i n v e s t i g a t i o n  of t h e  s t r u c t u r e  
o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  i n  t h e  h e r r i n g ,  p a y s  a t t e n t i o n  p r i m a r i l y  t o  
t h e  s t r u c t u r e  a n d  d i s t r i b u t i o n  o f  k i n o c i l i a  d u e  t o  w h i c h ,  i n  h i s  
o p i n i o n ,  t h e  m o r p h o l o g i c a l  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  c e l l  t a k e s  p l a c e ,  
w h i c h  i s  c l o s e l y  c o n n e c t e d  w i t h  i t s  p h y s i o l o g i c a l  p o l a r i z a t i o n .  The 
p i c t u r e  o f  u l t r a f i n e  s t r u c t u r e  of  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  
t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  i n  t h e  b u r b o t  g i v e n  b y  F l o c k  i n  g e n e r a l  d i f f e r s  
l i t t l e  f r o m  t h a t  i n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  o f  t h e  p i k e .  The b a s i c  
d i f f e r e n c e  i s  i n  t h e  r e t i c u l a r  l a m i n a ,  w h i c h  i s  w e l l - d e v e l o p e d  i n  
t h e  p i k e  d u e  t o  a desmosome,  a n d  i n  t h e  i n t e n s e  f o l d i n g  o f  t h e  nu-  
c l e a r  membrane o f  a r e t i c u l a r  c e l l .  We w i l l  n o t  d e a l  h e r e  w i t h  h i s  
d e t a i l e d  d a t a  o n  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  d i s t r i b u t i o n  o f  k i n o c i l i a  i n  
t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  

The e q u a l  d i s t r i b u t i o n  a n d  r e l a t i v e l y  weak c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  
i n  t h e  c y t o p l a s m  i s  h i s t o c h e m i c a l l y  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  r e c e p t o r  
e l e m e n t s  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  bony f i s h e s .  A t  t h e  same t i m e  t h e s e  
c e l l s  a r e  c h a r a c t e r i z e d  b y  a h i g h  t o t a l  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n ,  
w h i c h  i s  n o t a b l y  i n c r e a s e d  a t  t h e  a p i c a l  e n d s  o f  t h e  c e l l s .  The 
c o n c e n t r a t i o n  o f  c o r p u s c l e  . g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  i n  t h e s e  r e -  
c e p t o r  c e l l s  i s  q u i t e  l o w  b u t  t h e i r  d i s t r i b u t i o n  d i f f e r s  i n  t h e  v e r y  
l a r g e  s e l e c t i v i t y  a n d  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e i r  a p p e a r a n c e  i n  i n d i -  
v i d u a l  c e l l u l a r  s t r u c t u r e s .  T h i o l  g r o u p s  i n  t h e s e  c e l l s ,  a s  a r u l e ,  
h a v e  a l o w  c o n c e n t r a t i o n  a n d  e q u a l  d i s t r i b u t i o n .  

For n e u r o n s  o f  t h e  e i g h t h  g a n g l i o n  i n  b o n y  f i s h e s ,  a h i g h e r  
c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e -  
c u l e s  i s  c h a r a c t e r i s t i c .  W i t h  a v e r y  l o w  c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  i n  
t h e  c h r o m a t i n ,  t h e i r  n u c l e i  a r e  c h a r a c t e r i z e d  by a v e r y  h i g h  p r o t e i n  
c o n t e n t  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  The c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  t h e s e  s u b s t a n c e s  i s  h i g h e s t  i n  t h e  n u c l e o l u s .  

B o t h  f o r  f r e s h  w a t e r  a n d  f o r  s a l t  w a t e r  b o n y  f i s h e s ,  t h e  v e r y  
h i g h  a c t i v i t y  of s p e c i f i c  c h o l i n e s t e r a s e  ( A C E )  b o t h  i n  t h e  r e g i o n  o f  
s y n a p s i s  i n  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  a n d  i n  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  e i g h t h  
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g a n g l i o n ,  i n  w h i c h  a n  A C E  i s  l o c a t e d  n o t  o n l y  i n  t h e  r e g i o n  o f  s y n -  
a p s i s  b u t  a l s o  i n t r a c e l l u l a r l y  i n  t h e  g r a n u l e s  o f  Nlssl's s u b s t a n c e  
a n d  i n  t h e  n u c l e o l u s .  The a c t i v i t y  o f  r e s p i r a t o r y  enzymes  o f  s u c -  
c i n a t e  d e h y d r o g e n a s e  (SDH) a n d  a l s o  o f  a l c o h o l - ,  l a c t i c o -  a n d  m a l i c o -  
d e h y d r o g e n a s e  (ADH, L D H ,  MDH), w h i c h  a r e  l o c a t e d  i n  t h e  m i t o c h o n d r i a  
o f  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  i n  n e r v e  f i b e r s  a d j a c e n t  t o  t h e m ,  i s  a l s o  h i g h .  
L a c t i c o d e h y d r o g e n a s e  i s  a n  e x c e p t i o n  i n  t h i s  r e g a r d  i n  t h a t  i t  i s  
a l s o  l o c a t e d  o u t s i d e  o f  t h e  m i t o c h o n d r i a .  

For r e c e p t o r  o r g a n s  of t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  f r o g ,  p o l y m o r p h i s m  
o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  more  c h a r a c t e r i s t i c .  The c o m p o n e n t  
r e c e p t o r  c e l l s  b e l o n g  t o  Type  11, f o r  w h i c h ,  a s  was a l r e a d y  n o t e d ,  
a c y l i n d r i c a l  body f o r m i n g  i n n e r v a t i o n  w i t h  t h e  a i d  o f  b u d - s h a p e d  
n e r v e  e n d i n g s  i s  c h a r a c t e r i s t i c .  They a r e  p r o v i d e d  w i t h  o n e  k i n o -  
c i l i a ,  l o c a t e d  p o l a r l y  f o r  e a c h  b u n d l e  o f  s t e r o c i l i a .  However for - / 2 0  
r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  l a b y r i n t h  o f  f r o g s ,  a v e r y  g r e a t  v a r i a b i l i t y  
i n  c e l l  b o d y  f o r m  i s  c h a r a c t e r i s t i c ,  w i t h  t h e  p r e s e r v a t i o n  o f  i n -  
n e r v a t i o n  b y  means  o f  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s .  H i s t o c h e m i c a l l y  
t h e s e  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  a l s o  somewhat  d i f f e r e n t  f r o m  Type I1 r e c e p -  
t o r  c e l l s  o f  b o n y  f i s h e s .  Thus  f o r  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  i n n e r  e a r  
i n  t h e  f r o g ,  a m o d e r a t e  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i n  t h e  c y t o p l a s m  i s  
c h a r a c t e r i s t i c ,  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  R N A  t o w a r d  t h e  a p i c a l  e n d  o f  t h e  
c e l l  a n d  t h e  n u c l e o l u s .  The same m o d e r a t e  c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  i s  
o b s e r v e d  i n  t h e  c h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e u s .  For t h e s e  c e l l s  a moder-  
a t e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n s  a n d  c a r b o x y l  g r o u p s  i s  a l s o  
c h a r a c t e r i s t i c  i n  t h e  c y t o p l a s m ,  a n d  a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  
p r o t e i n  i n  c a r b o x y l  g r o u p s  i s  p r e s e n t  i n  t h e  n u c l e u s ,  i n c r e a s i n g  t h e  
c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i n  c y t o p l a s m  i n  t h e  p e r i n u c l e a r  r e g i o n .  I n  
c o n t r a s t  t o  b o n y  f i s h e s ,  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  f r o g  a v e r y  
h i g h  c o n c e n t r a t i o n  of  t h e  t h i o l  g r o u p s  i s  n o t e d .  

For n e u r o n s  o f  t h e  e i g h t h  g a n g l i o n  o f  t h e  f r o g ,  a m o d e r a t e  c o n -  
c e n t r a t i o n  o f  D N A  a n d  R N A  i s  c h a r a c t e r i s t i c ,  w i t h  a s h a r p  i n c r e a s e  
i n  t h e  l a t t e r  i n  g r a n u l e s  o f  N i s s l ' s  s u b s t a n c e  l o c a t e d  on  t h e  p e -  
r i p h e r y  o f  t h e  c e l l u l a r  b o d y .  P r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o -  
t e i n  m o l e c u l e s  i n  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  e i g h t h  g a n g l i o n  o f  t h e  f r o g  a r e  
c h a r a c t e r i z e d  b y  m o d e r a t e  c o n c e n t r a t i o n  a n d  e q u a l  d i s t r i b u t i o n .  

Enzyme a c t i v i t y  o f  A C E  i n  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  l a b y r i n t h  
o f  t h e  f r o g  a n d  i n  t h e  n e u r o n s  o f  i t s  e i g h t h  g a n g l i o n  i s  more  moder-  
a t e ,  a l t h o u g h  t h e  l o c a t i o n  of t h i s  enzyme a n d  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  
t h e  i n n e r  e a r  i n  bony f i s h e s  a n d  i n  t h e  f r o g  c o r r e s p o n d s  c o m p l e t e l y  
w h i c h  u n d o u b t e d l y  a t t e s t s  t o  t h e  s i m i l a r i t y  o f  t h e i r  f u n c t i o n  ( T i -  
t o v a  a n d  V i n n i k o v ,  1 9 6 4 ) .  

The a c t i v i t y  o f  s u c c i n a t e  d e h y d r o g e n a s e ,  a l c o h o l - ,  l a c t i c o -  a n d  
m a l i c o d e h y d r o g e n a s e  i n  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  f r o g  i s  somewhat  l o w e r  
t h a n  i n  t h e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  f i s h e s .  They  
a r e  l o c a t e d  i n  l a r g e  r o d - s h a p e d  m i t o c h o n d r i a  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  
a n d  n e r v e  e n d i n g s .  

The r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  t o r t o i s e  i s  
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i n t e r e s t i n g  b y  t h e  f a c t  t h a t  i n s t e a d  o f  o n e  t y p e  o f  r e c e p t o r  c e l l ,  
a s  w a s  t h e  c a s e  i n  f i s h e s  a n d  amp .h ib i a ,  h e r e  t h e r e  a r e  two t y p e s  o f  
r e c e p t o r  c e l l s :  c y l i n d r i c a l  w i t h  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s  a n d  
p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s ,  t h e  e n t i r e  b o d y  o f  w h i c h  i s  s u r r o u n d -  
e d  b y  a l a r g e  n e r v e  c u p  f o r m e d  b y  n e r v e  f i b e r s  a p p r o a c h i n g  t h e  c e l l .  
J u s t  a s  i n  f i s h e s  a n d  i n  a m p h i b i a ,  Type I1 a n d  Type I c e l l s  a r e  p r o -  
v i d e d  w i t h  o n e  k i n o c i l i a  l o c a t e d  p o l a r l y  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  b u n d l e  
( 4 0 - 5 0 )  o f  s t e r e o c i l i a  ( V i n n i k o v ,  G a z e n k o ,  T i t o v a ,  B r o n s t e i n ,  e t  a l . ,  
1 9 6 5 ) .  

For a l l  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  t o r t o i s e ,  a mean 
c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d  i n  t h e i r  n u c l e i  a n d  i n  t h e  c y t o p l a s m  
w i t h  a n  e q u a l  d i s t r i b u t i o n  o f  RNA i n  t h e  l a t t e r  i s  c h a r a c t e r i s t i c .  
A v e r y  i n t e n s i v e  r e a c t i o n  t o  RNA i s  o b s e r v e d  i n  t h e  n u c l e o l u s .  T h e s e  
c e l l s  a r e  s i g n i f i c a n t l y  r i c h e r  i n  p r o t e i n ,  e s p e c i a l l y  t h e  p i t c h e r -  
s h a p e d  c a l l s  ( T y p e  I c e l l s ) ,  i n  w h i c h  a l o w  c o n c e n t r a t i o n  of p r o -  
t e i n  i s  o b s e r v e d ,  e v e n  i n  t h e  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s ,  i n  w h i c h  RNA 
i s  c o m p l e t e l y  a b s e n t .  The p r o t e i n  c o n t e n t  i n  n u c l e o l u s  i s  u n u s u a l l y  
h i g h .  For r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  t o r t o i s e ,  a n  ec-  
c e n t r i c  l o c a t i o n  o f  t h e  n u c l e o l u s  i s  c h a r a c t e r i s t i c .  The e m e r g e n c e  
o f  n u c l e o l i c  RNA i n t o  t h e  c y t o p l a s m  i s  e v e n  s e e n  i n  i n d i v i d u a l  r e -  
c e p t o r  c e l l s .  For t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  t o r t o i s e  a v e r y  h i g h  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  i t s  r e c e p t o r  c e l l s  i s  
c h a r a c t e r i s t i c ,  a n d  a n  e v e n  g r e a t e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  t h i o l  
g r o u p s  i s  a l s o  c h a r a c t e r i s t i c .  The l a t t e r  e s p e c i a l l y  d i s t i n g u i s h e s  
t h e s e  r e c e p t o r  c e l l s  i n  t h e  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  r e c e p t o r  
c e l l s  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  o t h e r  v e r t e b r a t e s  ( T i t o v a ,  1 9 6 6 ) .  

Enzyme a c t i v i t y  o f  A C E  i n  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  t o r t o i s e ,  i n  /21 
c o m p a r i s o n  w i t h  b o n y  f i s h e s ,  i s  more  m o d e r a t e ,  b u t  i t  i s  h i g h e r  t h a n  
i n  t h e  f r o g .  However ,  t h e  l o c a t i o n  o f  t h e  enzyme i n  them c o m p l e t e l y  
c o r r e s p o n d s .  The c o l l i n e r g i c  mechanism f o r  t r a n s m i s s i o n  of t h e  
n e r v e  i m p u l s e ,  w h i c h  a p p e a r e d  i n  v a r i o u s  s t a g e s  o f  e v o l u t i o n ,  i s  
p r e s e r v e d  e v e n  i n  t h e  new,  a l t h o u g h  s t i l l  p o o r l y  d e v e l o p e d  r e c e p t o r  
s t r u c t u r e ,  i . e .  P a p i l l a  b a s i l a r i s ,  w h i c h  a p p e a r s  i n  r e p t i l e s .  T h i s  
s t r u c t u r e  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  a u d i t o r y  f u n c t i o n ,  a s  i s  a s s u m e d  by 
T i t o v a  a n d  V i n n i k o v  ( 1 9 6 4 ) .  For r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  
e a r  i n  t h e  t o r t o i s e ,  a n  u n u s u a l l y  h i g h  enzyme a c t i v i t y  of r e s p i r a -  
t o r y  enzymes  (FDH, ADH, LDH a n d  MDH) i s  c h a r a c t e r i s t i c  n o t  o n l y  i n  
m i t o c h o n d r i a  l o c a t e d  i n  t h e  body o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l ,  b u t  e v e n  i n  
t h e  n e r v e  f i b e r s  a s c e n d i n g  t o  them a n d  e s p e c i a l l y  i n  t h e  s c y p h o i d  
s y n a p s i s .  

As w a s  m e n t i o n e d  a b o v e ,  t h e  s e p a r a t i o n  o f  a s p e c i a l ,  w e l l -  
d e v e l o p e d  s e c t i o n  f o r  t h e  p e r c e p t i o n  o f  a c o u s t i c  f r e q u e n c i e s ,  : . e .  
t h e  P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s ,  w h i c h  i s  l o c a t e d  i n  a s p e c i a l  o u t -  
g r o w t h  o f  t h e  s a c c u l a  ( t h e  c o c h l e a r  c a n a l ) ,  i s  more  c h a r a c t e r i s t i c  
f o r  t h e  i n n e r  e a r  o f  b i r d s .  T h i s  o r g a n  ( C o r t i ' s  o r g a n )  is c h a r a c -  
t e r i z e d  n o t  o n l y  b y  t h e  p r e s e n c e  o f  t h e  c o v e r i n g  f o r m a t i o n ,  t h e  t e c -  
t o r i a l  membrane ,  b u t  a l s o  b y  a s p e c i a l  t y p e  o f  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  
c e l l s  c o n n e c t e d  w i t h  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s .  I n  r e c e p t o r  c e l l s  
o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n  b i r d s  t h e r e  i s  o n e  k i n o c i l i u m  l o c a t e d  p o l a r l y  
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i n  r e l a t i o n  t o  t h e  s t e r e o c i l i a  b u n d l e ,  a t t a c h e d  t o  t h e  t e c t o r i a l  
membrane ( H e l d ,  1 9 2 6 ;  V i n n i k o v ,  G o v a r d o v s k i y  a n d  O s i p o v a ,  1 9 6 5 d ) .  

A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a t i o n  
c a r r i e d  o u t  i n  our l a b o r a t o r y  ( V i n n i k o v ,  G o v a r d o v s k i y  a n d  O s i p o v a ,  
1 9 6 5 b ) ,  t h e  u t r i c u l u s  o f  t h e  p i g e o n ,  a s  w e l l  a s  t h e  u t r i c u l u s  o f  
o t h e r  h i g h e r  v e r t e b r a t e s ,  c o n s i s t s  o f  Type I a n d  Type I1 r e c e p t o r  
h a i r  c e l l s  w i t h  s u p p o r t i n g  c e l l s  a t  t h e i r  e n d i n g s .  The r e c e p t o r  
e p i t h e l i u m  i s  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  u n d e r l y i n g  c o n n e c t i v e  t i s s u e  b y  a 
b r o a d  ( 0 . 2  mp) a n d  s l i g h t l y  t w i s t e d  b a s a l  membrane.  From t h e  a p i -  
c a l  s u r f a c e  o f  b o t h  Type I a n d  Type I1 r e c e p t o r  c e l l s  p r o c e e d  5 0 - 5 5  
n o n m o b i l e  s t e r e o c i l i a  a n d  o n e  m o b i l e  k i n o c i l i u m  w i t h  t h e  u s u a l  f i -  
b r i l l a r  s t r u c t u r e  ( 9  X 2 t 2 ) .  The d i a m e t e r  o f  t h e  s t e r e o c i l i a  o f  
t h e  p i g e o n  e q u a l s  0 . 3  p. The c y t o p l a s m  o f  t h e  s t e r e o c i l i a  i s  f i l l e d  
w i t h  n u m e r o u s  t h i n  f i b e r s .  The a u t h o r s  c o u l d  n o t  s u c c e e d  i n  t r a c i n g  
a c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  s t e r e o c i l i a  a n d  t h e  o t o l i t h  membrane.  

A k i n o c i l i u m  i s  a l w a y s  l o c a t e d  on  o n e  s p e c i f i c  s i d e  o f  t h e  h a i r  
c e l l  u n d e r  a p o r t i o n  o f  t h e  c e l l u l a r  s u r f a c e  f r e e  f r o m  t h e  c u t i c l e .  
The d i s t a l  e n d  o f  a k i n o c i l i u m ,  i n  t h e  a u t h o r ' s  o p i n i o n ,  i s  n o t  c o n -  
n e c t e d  w i t h  t h e  o t o l i t h  membrane.  

The c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  c e l l s  c o n t a i n s  a l a r g e  number o f  m i -  
t o c h o n d r i a ,  some o f  w h i c h  f o r m  a n  a c c u m u l a t i o n  u n d e r  t h e  c u t i c l e ,  
c l o s e l y  a d j a c e n t  t o  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  o f  t h e  k i n o c i l i u m .  Moreover ,  
s m a l l  a n d  l a r g e  g r a n u l e s ,  membranes  o f  t h e  e n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m  a n d  
v e s i c l e s  w i t h  a d i a m e t e r  o f  4 0 0 - 8 0 0  8 l o c a t e d  p r i m a r i l y  i n  t h e  r e -  
g i o n  o f  s y n a p s i s ,  a r e  c o n t a i n e d  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  a r e c e p t o r  c e l l .  

N e r v e  f i b e r s  p e n e t r a t i n g  i n t o  t h e  e p i t h e l i u m  a p p r o a c h  Type  I 
r e c e p t o r  c e l l s  a n d  f o r m  h u g e  n e r v e  c u p s  o f  i r r e g u l a r  s h a p e  i n  w h i c h  
t h e  b o d i e s  o f  2-5 r e c e p t o r  c e l l s  a r e  s u b m e r g e d  a l m o s t  t o  t h e  v e r y  
s u m m i t .  The a x o p l a s m  o f  t h e s e  c u p s  i s  t r a n s p a r e n t  a n d  r i c h  i n  s m a l l  
m i t o c h o n d r i a .  O f t e n  s m a l l  d a r k  n e r v e  e n d i n g s  f i l l e d  w i t h  m i t o c h o n -  
d r i a  a n d  s y n a p t i c  v e s i c l e s  l i e  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  c u p .  The a u t h o r s  
c o n s i d e r  t h a t  t h e s e  a r e  a x i - a x o n a l  n e r v e  e n d i n g s .  

On Type I1 r e c e p t o r  c e l l s  n e r v e  f i b e r s  f o r m  b u d - s h a p e d  n e r v e  
e n d i n g s .  S o m e t i m e s  t h e y  a r e  d e e p l y  i m m e r s e d  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  r e -  
c e p t o r  c e l l s ,  a l m o s t  r e a c h i n g  t h e  n u c l e i .  T h e s e  e n d i n g s  a r e  l i g h t  
i n  c o l o r  a n d  c o n t a i n  s m a l l  m i t o c h o n d r i a  i n  s y n a p t i c  v e s i c l e s .  B u t  
a t  t h e  same t i m e  t h e r e  a r e  d a r k  n e r v e  e n d i n g s  c o n t a i n i n g  a l a r g e  
number o f  s y n a p t i c  v e s i c l e s  o n  t h e s e  c e l l s .  

/ 2 2  - The a u t h o r s  a r r i v e  a t  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  t h e  a p p e a r a n c e  o f  
s u c h  g i g a n t i c  s c y p h o i d  s y n a p s i s  i s  a new e v o l u t i o n a r y  a d a p t a t i o n  i n  
b i r d s  a n d  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e i r  f l i g h t  a n d  f r e e  movement i n  t h e  
g r a v i t a t i o n a l  f i e l d .  

Even  t h e  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e s e  c e l l s  c h a n g e s  
( V i n n i k o v ,  G a z e n k o ,  T i t o v a ,  B r o n s t e i n  e t  a l . ,  1 9 6 5 ) .  W h i l e  i n  taie 
c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a u d i t o r y  p o r t i o n s  t h e r e  
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is preserved a more or less equal distribution of R N A  in their cyto- 
plasm, which is more richly present in the auditory receptor cells, 
for pitcher-shaped vestibular receptor cells, the presence of bright 
granular accumulations of R N A  both below and above the nucleus is 
characteristic. The distribution of protein and carboxyl groups of 
protein molecules corresponds with the distribution of nucleic acid, 
but differs by the very high concentration in the pitcher-shaped re- 
ceptor cells. In this regard, there is a similarity even in the 
distribution of thiol groups, only they are more richly represented 
in the receptor cells of the auditory portions. This especially 
distinguishes the distribution of thiol groups in receptor epitheli- 
um of Papilla acustica basilaris by the fact that a sharp increase 
in concentration of the groups in the locations of bud-shaped nerve 
endings (Titova, 1966) is present there. 

For the neurons of both the vestibular as well as of the coch- 
lear ganglia of birds, a high concentration of nucleic acids, pro- 
tein, and functional groups of protein molecules is characteristic, 
which is stronger in the cytoplasm than in the nucleus and is sig- 
nificantly increased in the granules of Nissl's substance. 

High activity of A C E  is noted in the region of synapsis and re- 
ceptor structures of the inner ear of birds. However, at the same 
time there is very high cholinesterase activity in them which reacts 
with butirilthiocholine, especially in the region of the synapsis 
and in the secretory zone. It is characteristic that this cholines- 
terase does not react with acetocholine and is not inhibited by in- 
hibitors for nonspecific cholinesterase. Basically, only specific 
cholinesterase is present in neurons of the vestibular and cochlear 
ganglia. 

Enzyme activity of all investigated dehydrogenases, with the 
exception of LDH, is always connected with mStochondria, located 
both in the cytoplasm of receptor cells as well as in nerve fibers 
approaching them. The level of their enzyme activity is very high, 
especially in the region of the scyphoid synapsis. 

In the receptor structures of the inner ear of mammals (cat) we 
find the same relationship as in the vestibular portion in birds, 
only their pitcher-shaped cells are usually present in a ratio of 
one (rarely two) per scyphoid nerve ending. The latter is most of- 
ten found in the more active animals which move by jumping (monkeys, 
cats) and has only one basal accumulation of granular R N A .  Similar 
to birds, their pitcher-shaped receptor cells are richer in protein, 
its functional groups and cylindrical vestibular receptor cells. 
Both types of receptor cells have a bundle of stereocilia and one 
mobile kinocilium at their summit. 

In the vestibular portion of mammalian labyrinth, high enzyme 
activity of A C E  is observed which, as usual, is located in the syn- 
apsis and nerve fibers. A l s o ,  even high enzyme activity of nonspe- 
cific cholinesterase in the crescent-shaped lamina of the ampulla 
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c r i s t a e  i s  c h a r a c t e r i s t i c .  The u n u s u a l l y  h i g h  enzyme a c t i v i t y  of 
A C E  i s  n o t e d  a l s o  i n  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n ,  I n  
C o r t i ' s  o r g a n ,  A C E  i s  p r e s e n t  a l o n g  t h e  p a t h  o f  t h e  s u r f a c e  a n d  i n -  
t e r n a l  s p i r a l  p l e x i  i n  r e g i o n s  o f  t h e  s y n a p s i s  o f  t h e  n e r v e  e n d i n g s  
w i t h  t h e  b a s e s  o f  t h e  s u r f a c e  a n d  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s ,  w h e r e b y ,  a s  
w a s  a l r e a d y  n o t e d ,  t h e  A C E  a c t i v i t y  o n  t h e  u p p e r  h e l i x e s  o f  t h e  
c o c h l e a  i s  o n l y  m a n i f e s t e d  i n  t h e  r e g i o n s  o f  t h e  i n t e r n a l  p l e x i ,  a n d  
o n  t h e  l o w e r  h e l i x e s ,  b o t h  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  i n t e r n a l  a n d  o f  t h e  
e x t e r n a l  p l e x i .  Bu t  t h e r e  i s  a p r i n c i p a l  d i f f e r e n c e  i n  t h e  d i s t r i -  
b u t i o n  o f  A C E  i n  t h e  c o c h l e a  o f  m a m m a l s  w h i c h  c o n s i s t s  o f  t h e  f a c t  
t h a t  i n  a d d i t i o n  t o  t h e  u s u a l  l o c a t i o n  o f  A C E  i n  r e g i o n s  o f  t h e  s y n -  
a p s i s  o f  n e r v e  e n d i n g s ,  a v e r y  h i g h  enzyme a c t i v i t y  i s  m a n i f e s t e d  i n  
t h e  h a i r s  o f  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  a l o n g  t h e  e n t i r e  s p i r a l  o f  t h e  
C o r t i l s  o r g a n  a n d  i n  t h e  h a i r s  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  a t  t h e  l e v e l  
o f  t h e  l o w e r  h e l i x e s  o f  t h e  c o c h l e a .  A C E  a c t i v i t y  i s  o b s e r v e d  a l s o  
i n  t h e  c y t o p l a s m  a n d  i n  t h e  n u c l e o l u s  o f  h a i r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  or- 
g a n .  I n  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  t h i s  a c t i v i t y  i s  v e r y  mod- 
e r a t e .  

/ 2 3  - 

SDH a c t i v i t y  i n  t h e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  
m a m m a l s  i s  v e r y  g r e a t .  I t  i s  l o c a t e d  i n  t h e  m i t o c h o n d r i a  o f  a l l  r e -  
c e p t o r  c e l l  b o d i e s  a n d  i n  t h e  n e r v e  f i b e r s  a p p r o a c h i n g  t h e m ,  a n d  i s  
e s p e c i a l l y  i n t e n s i v e l y  m a n i f e s t e d  i n  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s .  The 
a c t i v i t y  o f  A D H ,  M D H  a n d  L D H  i s  a l s o  m a n i f e s t e d  i n  t h e  m i t o c h o n d r i a ,  
b u t  a s  i n  o t h e r  v e r t e b r a t e s ,  i t s  a c t i v i t y  i s  much h i g h e r  i n  t h e  
n e r v e  f i b e r s  a n d  i n  t h e  s y n a p s i s  t h a n  i n  t h e  body o f  a r e c e p t o r  c e l l .  
A s  w a s  n o t e d  e a r l i e r  t h e  a c t i v i t y  o f  L D H  a l s o  h a s  e x t r a  m i t o c h o n d r i -  
a l  l o c a t i o n .  

The f a c t u a l  m a t e r i a l  p r e s e n t e d  a b o v e  on  t h e  chemism o f  t h e  r e -  
c e p t o r  f o r m a t i o n  o f  t h e  i n n e r  e a r  f o r  r e c e p t o r s  o f  v a r i o u s  c l a s s e s  
o f  v e r t e b r a t e s  r e v e a l e d  a number o f  c l e a r  e v o l u t i o n a r y  t r a n s f o r m a -  
t i o n s ,  r e f l e c t i n g  n o t  o n l y  t h e  c o m p l i c a t i o n  o f  t h e i r  g e n e r a l  o r g a n -  
i z a t i o n ,  b u t  a l s o  t h e  e c o l o g y  o f  a n i m a l s  i n  r e g a r d  t o  t h e i r  p o s i t i o n  
i n  t h e  g r a v i t a t i o n a l  f i e l d .  I t  w a s  shown ( V i n n i k o v ,  G o v a r d o v s k i y  
a n d  O s i p o v a ,  1 9 6 5 a ) ,  t h a t  i n  t h e  u t r i c u l u s  o f  b o n y  f i s h e s  ( p i k e )  
t h e r e  a r e  o n l y  Type I1 h a i r  c e l l s ,  c r o w n e d  by a b u n d l e  o f  s t e r e o c i -  
l i a ,  s u p p o r t i n g  a g i g a n t i c  o t o l i t h  a n d  o n e  s t r i c t l y  o r i e n t e d  m o b i l e  
k i n o c i l i a .  Type I1 c e l l s ,  a s  was shown by Wersa l l  ( 1 9 5 6 )  a n d  o t h e r s  
( c f .  T y p e s  o f  Ha i r  C e l l s ,  p .  I S ) ,  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by t h e  f a c t  t h a t  
some b u d - s h a p e d  l i g h t  a f f e r e n t s ,  d a r k  e f f e r e n t s  o f  n e r v e  e n d i n g s  a p -  
p r o a c h e d  t h e i r  b a s a l  e n d ,  w h i c h  a r e  c o v e r e d  w i t h  m y e l i n  a l m o s t  t o  
t h e  s y n a p t i c  membrane.  

W i t h  t h e  movement o f  v e r t e b r a t e s  o n t o  t h e  d r y  l a n d  w i t h  r e s p e c t  
t o  r e p t i l e s  ( V i n n i k o v ,  a n d  T i t o v a ,  1 9 6 2 )  a n d  m a m m a l s  ( E n g s t r d m ,  
1 9 6 0 ;  W e r s a l l ,  1 9 6 1 ;  V i n n i k o v ,  G a z e n k o ,  T i t o v a  a n d  B r o n s t e i n ,  1 9 6 3 ;  
V i n n i k o v ,  G a z e n k o ,  T i t o v a ,  B r o n s t e i n  e t  a l . ,  1 9 6 5 ) ,  i n  a d d i t i o n  t o  
t h e  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s  t h e r e  a p p e a r s  a m o d i f l c a t i o n  o f  h a i r  
r e c e p t o r  c e l l s ,  ? . e .  t h e  s o - c a l l e d  p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s  or 
Type I c e l l s  w h i c h ,  a c c o r d i n g  t o  o u r  d a t a ,  a t t a i n  p a r t i c u l a r  d e v e l -  
opment  i n  b i r d s  l e a d i n g  a n  a e r i a l  l i f e .  Type I c e l l s  a r e  a l s o  f o u n d  
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w i t h  a b u n d l e  o f  s t e r e o c i l i a  s u p p o r t i n g  a n  o t o l i t h  membrane,  w i t h  
s m a l l  o t o l i t h s  a n d  o t o c o n i a ,  a n d  o n e  e q u a l l y  o r i e n t e d  m o b i l e  k i n o -  
c i l i u m .  Bu t  a s  o p p o s e d  t o  Type I1 c e l l s ,  Type I c e l l s  a r e  i m m e r s e d  
i n  s p e c i a l  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s ,  d u e  t o  w h i c h  a l l  o f  t h e i r  s u r f a c e  
p l a s m a t i c  m e m b r a n e s ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f ' t h e  summit  c r o w n e d  w i t h  
h a i r s ,  a r e  t u r n e d  i n t o  a s y n a p t i c  s u r f a c e  o f  g r e a t  e x t e n t .  A s  a 
r u l e ,  t h e  d a r k  n e r v e  f i b e r s  t e r m i n a t e  o n  t h e  e x t e r n a l  s u r f a c e  o f  a 
n , e r v e  c u p ,  e v i d e n t l y  f o r m i n g  a n  a x o - a x o n i a l  n e r v e  s y n a p s i s  t o  w h i c h ,  
a t  t h e  p r e s e n t  t i m e ,  a n  i n h i b i t o r y  f u n c t i o n  i s  a s c r i b e d  ( G r a y ,  1 9 6 2 ) .  
However ,  w h i l e  i n  t h e  g u i n e a  p i g  t h e r e  i s  l o c a t e d  o n e  s u c h  Type I 
c e l l  p e r  e a c h  s u c h  n e r v e ,  a n d  i n  t h e  m o u s e ,  c a t  a n d  monkey t h e r e  a r e  
two o f  e a c h ,  i n  b i r d s  t h e  number o f  Type I r e c e p t o r  c e l l s  p e r  o n e  - / 2 4  
n e r v e  c u p  may r e a c h  5 - 7 .  I n  a d d i t i o n ,  e a c h  c e l l  o f  t h o s e  w h i c h  a r e  
i m m e r s e d  i n  t h e  g e n e r a l  c u p  c a n  h a v e  i t s  own s l o p e  a n d  i t s  own s p a -  
t i a l  o r i e n t a t i o n ,  d i s t i n g u i s h i n g  i t  f r o m  t h e  n e i g h b o r i n g  c e l l .  The 
a p p e a r a n c e  o f  s e v e r a l  r e c e p t o r  c e l l s  l o c a t e d  i n  o n e  n e r v e  c u p  i s  a c -  
c o m p l i s h e d  by a s h a r p  c o m p l i c a t i o n  o f  t h e i r  s y n a p t i c  c o n t a c t s  w i t h  
t h e  n e r v e  e n d i n g s .  The i n d i c a t e d  e v o l u t i o n a r y  t r a n s f o r m a t i o n s  i n  
t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  e v i d e n t l y  
r e f l e c t s  t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  u t r i c u l u s  n o t  o n l y  a s  t h e  o r g a n  o f  
g r a v i t a t i o n ,  b u t  a l s o  a s  t h e  n a v i g a t i o n a l  i n s t r u m e n t  i n  b i r d s  
( S c r e i b e r ,  Q u a l t i e r o t t i  a n d  M a i n a r d i ,  1 9 6 2 ) .  

A n a l o g o u s  e v o l u t i o n a r y  t r a n s f o r m a t i o n s ,  a s  we h a v e  s e e n ,  a l s o  
t a k e  p l a c e  i n  t h e  e v o l u t i o n  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n  b i r d s  a n d  i n  m a m m a l s .  

T H E  F U N C T I O N  OF R E C E P T O R  FORMATIONS OF T H E  V E S T I B U L E  

By means  o f  i n t r a v i t a l  o b s e r v a t i o n s  i t  w a s  e s t a b l i s h e d  t h a t  t h e  
d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  i n  t h e  a m p u l l a s  t a k e s  p l a c e  w i t h  h e a d  move- 
ment  or w i t h  t h e  a c t i o n  o f  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n ,  a n d  i s  e l i c i t e d  by 
c o r r e s p o n d i n g  m o t i o n  o f  t h e  e n d o l y m p h .  However ,  o n l y  m o t i o n  o f  t h e  
endolymph i n  a d e f i n i t e  d i r e c t i o n  a l o n g  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  l e a d s  
t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  c r i s t a  a n d  t o  n e r v e  e x -  
c i t a t i o n ,  w h i c h  i s  a c c o m p a n i e d  by r e f l e x  r e s p o n s e  o f  t h a t  p o r t i o n  o f  
t h e  s k e l e t a l  m u s c u l a t u r e  w h i c h  c o r r e c t s  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  body 
m u s c l e s  a n d  m o t i o n  o f  o c u l a r  m u s c l e s  ( M a g n u s ,  1 9 6 2 ) .  E x c i t a t i o n  o f  
r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  c r i s t a e  of  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  i s  accompa-  
n i e d  by t h e  a p p e a r a n c e  o f  b i o c u r r e n t s .  The a c t i o n  c u r r e n t s  a r i s e  i n  
t h e  n e r v e  f i b e r s  d u r i n g  d e p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  s y n a p t i c  membrane c o n -  
n e c t e d  w i t h  t h e m ,  I n  t h e  c r i s t a  o f  t h e  a m p u l l a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  
c a n a l ,  c e n t r o p e t a l  s t i m u l a t i o n ,  ; . e .  d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a  i n  t h e  
d i r e c t i o n  t o w a r d  t h e  u t r i c u l u s ,  i s  a c c o m p a n i e d  b y  a n  e l e v a t i o n  o f  
a c t i o n  c u r r e n t  f r e q u e n c y  o n  t h e  p a r t  o f  t h e  n e r v e  f i b e r s .  D e f l e c -  
t i o n  o f  t h e  c u p u l a  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n ,  i . e . ,  i n  t h e  d i r e c t i o n  
t o w a r d  t h e  c a v i t y  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  i s  a c c o m p a n i e d  by a 
l o w e r i n g  o f  t h e  a c t i o n  c u r r e n t  f r e q u e n c y .  I n  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a e  
t h e  r e v e r s e  r e l a t i o n s h i p s  a r e  o b s e r v e d .  A s  w a s  a l r e a d y  n o t e d ,  i n  
t h e  c r i s t a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l  t h e  k i n o c i l i a  o f  r e c e p t o r  c e l l s  
a r e  o r i e n t e d  i n  t h e  d i r e c t i o n  t o w a r d  t h e  u t r i c u l u s ,  w h i l e  i n  t h e  
c r i s t a e  o f  t h e  v e r t i c a l  c a n a l s ,  t h e y  a r e  o r i e n t e d  i n  t h e  o p p o s i t e  
d i r e c t i o n ,  i . e . ,  t o w a r d  t h e  o p e n  s p a c e  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  
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( L t j w e n s t e i n  a n d  Werst i l l ,  1 9 5 9 ) .  T h e s e  f a c t s  show t h a t  u n d o u b t e d l y  
t h e r e  i s  a c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  p o l a r  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  k i n o c i -  
l i u m  on  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  a n d  i t s  f u n c t i o n .  D e f l e c -  
t i o n  o f  t h e  c u p u l a  t o w a r d  t h e  k i n o c i l i u m  e x c i t e s  t h e  c e l l  a n d  l e a d s  
t o  i t s  d e p o l a r i z a t i o n  i n  t h e  r e g i o n  o f  s y n a p s i s .  D e f l e c t i o n  o f  t h e  
c u p u l a  t o w a r d s  t h e  s t e r e o c i l i a  l e a d s  t o  h y p e r p o l a r i z a t i o n  a n d  t o  t h e  
i n h i b i t i o n  o f  t h e  c e l l .  However ,  i n  a d d i t i o n ,  t h e  m e c h a n i c a l  s h i f t s  
w h i c h  a r e  a t  t h e  b a s i s  o f  t h e  a p p e a r a n c e  o f  p o t e n t i a l s  or t h e i r  i n -  
h i b i t i o n ,  ; . e . ,  t h e  s p e c i f i c  r o l e  o f  t h e  s u r f a c e  membranes o f  t h e  
s t e r e o c i l i a  a n d  t h e  k i n o c i l i a ,  r e m a i n s  u n c l e a r .  

A d e t a i l e d  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  d i s t r i b u t i o n  a n d  o r i e n t a t i o n  o f  
s t e r e o c i l i a  a n d  k i n o c i l i a  on  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  ( F l o c k ,  
1 9 6 4 )  showed t h a t  t h e  s t e r e o c i l i a  a r e  u s u a l l y  l o c a t e d  i n  7 - 9  r e g u l a r  
r o w s  o p p o s i t e  t h e  k i n o c i l i u m .  The d i s t a n c e  b e t w e e n  t h e  r o w s  i s  
g r e a t e r  t h a n  t h e  d i s t a n c e  b e t w e e n  t h e  n e i g h b o r i n g  s t e r e o c i l i a  o f  t h e  
same r o w .  The k i n o c i l i u m  i s  l o c a t e d  somewhat  b a c k  a l o n g  t h e  e d g e  o f  
t h e  f i r s t  t w o  r o w s  o f  s t e r e o c i l i a ,  w h i c h  f o r m  a n o t c h  f o r  i - t  i n  t h e  
f o r m  o f  a n  o p e n  a n g l e  o f  1 1 5 O .  I n s i d e  t h e  b u n d l e  t h e  l e n g t h  o f  a 
s t e r e o c i l i u m  g r a d u a l l y  i n c r e a s e s  i n  t h e  d i r e c t i o n  t o w a r d  t h e  k i n o c i -  
l i u m .  The k i n o c i l i u m  i s  l o n g e r  t h a n  t h e  s t e r e o c i l i a .  

The p o l a r  o r i e n t a t i o n  o f  t h e  k i n o c i l i u m  i n  r e c e p t o r  c e l l s  o f  - / 2 5  
t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  w a s  r e c e n t l y  s t u d i e d  i n  d e t a i l  on  s e l a c h i a n s  
a n d  bony f i s h e s  ( L a w e n s t e i n  e t  a l . ,  1 9 6 4 ;  F l o c k ,  1 9 6 4 ) .  I t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  c o n s i d e r  t h a t ,  j u s t  a s  i n  t h e  c r i s t a  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l ,  p o l a r i z a t i o n  o f  t h e  k i n o c i l i u m  i n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  r e -  
f l e c t s  t h e  d i r e c t i o n  o f  s t i m u l a t i o n  f o r  e a c h  r e c e p t o r  c e l l  s e p a r a t e l y .  

R e c e p t o r  c e l l s  a r e  o r i e n t e d  i n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  i n  r a d i a l  
r o w s .  Rows o f  r e c e p t o r  c e l l s  i n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  m a c u l a  
d i v e r g e  l a t e r a l l y  i n  s e m i c i r c l e s  i n  t h e  d i r e c t i o n  t o w a r d s  i t s  a n t e -  
r i o r  a n d  p o s t e r i o r  b o r d e r s  i n  s u c h  a way t h a t  t h e  k i n o c i l i a  o r i g i -  
n a l l y  o r i e n t e d  t o w a r d  t h e  l a t e r a l  a n d  p a r t i a l l y  p o s t e r i o r  s u r f a c e  
g r a d u a l l y  c h a n g e  i n  d i r e c t i o n  t o w a r d  t h e  a n t e r i o r  s u r f a c e .  I n  t h e  
b o r d e r  z o n e  o f  t h e  m a c u l a ,  t h e  k i n o c i l i a  d r a w n  a l o n g  i t s  a n t e r i o r  
l a t e r a l  a n d  p o s t e r i o r  e d g e  a r e  o r i e n t e d  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n ,  
t o w a r d  t h e  k i n o c i l i u m  o f  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n .  
T h u s  t h e  f u n d a m e n t a l  d i r e c t i o n  o f  o r i e n t a t i o n  of  t h e  r e c e p t o r  c e l l  
k i n o c i l i a  i n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  c o r r e s p o n d s  t o  a l a t e r a l l y  o r i e n t -  
e d  l i n e .  The l a t t e r  f o r m s  a 30° a n g l e  w i t h  t h e  u t r i c u l a r  n e r v e ,  
w h i c h  a p p r o a c h e s  f r o m  b e l o w .  By a n a l o g y  w i t h  t h e  c r i s t a e  o f  t h e  
s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a n d  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  ( F l o c k  a n d  Wers311, 
1 9 6 2 b ) ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  t h a t  a r e c e p t o r  c e l l  o f  t h e  u t r i c u -  
l a r  m a c u l a  i s  e x c i t e d  i f  s t i m u l a t i o n  i s  d i r e c t e d  t o w a r d  t h e  s t e r e o -  
c i l i a  a n d ,  i n  a d d i t i o n ,  a d e p o l a r i z a t i o n  o f  s y n a p s e s  t a k e s  p l a c e ,  
a c c o m p a n i e d  by a n  e l e v a t i o n  o f  t h e  i m p u l s e  f r e q u e n c y  i n  n e r v e  f i -  
b e r s .  If t h e  s t i m u l a t i o n  i s  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n ,  ; . e .  t o w a r d  
t h e  k i n o c i l i a ,  h y p e r p o l a r i z a t i o n  o f  s y n a p s e s  a n d  i n h i b i t i o n ,  i . e .  
a l o w e r i n g  i n  t h e  i m p u l s a t i o n  f r e q u e n c y  o f  t h e  n e r v e  f i b e r s ,  i s  ob-  
s e r v e d .  
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L t i w e n s t e i n  a n d  R o b e r t s  ( 1 9 4 9 )  s t u d i e d  t h e  i n f l u e n c e  o f  a c h a n g e  
i n  body p o s i t i o n  t o  t h e  f r e q u e n c y  o f  a c t i o n  c u r r e n t s  c o n d u c t e d  f r o m  
i s o l a t e d  n e r v e  f i b e r s  o f  t h e  u t r i c u l u s  o f  a s k a t e .  They d i s c o v e r e d  
a l a r g e  c o r r e s p o n d e n c e  b e t w e e n  e l e v a t i o n  a n d  i n h i b i t i o n  of  a c t i o n  
c u r r e n t s  a n d  a n y  i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  a n i m a l ' s  b o d y .  I t  p r o v e d  t o  b e  
t h e  ca se  t h a t  i n  t h e  s k a t e  u t r i c u l u s  t h e r e  a r e  two t y p e s  o f  n e r v e  
e n d i n g s :  some r e s p o n d  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  a c t i o n  c u r r e n t  t o  t h e  po-  
s i t i o n  o f  t h e  body w i t h  t h e  s i d e  a n d  n o s e  u p w a r d ;  o t h e r s  t o  t h e  b o d y  
p o s i t i o n  w i t h  s i d e  a n d  n o s e  downward.  The f i r s t  a r e  l o c a t e d  i n  t h e  
a n t e r i o r  l a t e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a ;  t h e  s e c o n d  i n  t h e  
p o s t e r i o r  l a t e r a l  p o r t i o n  w h i c h  c o r r e s p o n d s  o n  F l o c k ' s  scheme 
( F l o c k ,  1 9 6 4 )  o f  l o c a t i o n  o f  p o l a r i z e d  r e c e p t o r  c e l l s  t o  t h e  p e r i p h -  
e r a l  p o r t i o n  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  o f  bony f i s h e s .  U n f o r t u n a t e l y ,  
t o  d a t e  t h e  e x p e r i m e n t s  o f  L i j w e n s t e i n  a n d  R o b e r t s  ( 1 9 4 9 )  h a v e  n o t  
b e e n  s u c c e s s f u l l y  r e p e a t e d  on  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  o t h e r  v e r t e b r a t e s ,  
d u e  t o  t h e  d i f f i c u l t y  i n  a t t a i n i n g  access  t o  t h e  o r g a n .  I n  t h i s  r e -  
g a r d ,  m e a n w h i l e ,  i t  i s  n e c e s s a r y  t o  r e l y  on i n d i r e c t  d a t a  o b t a i n e d  
w i t h  t h e  c o n d u c t i o n  o f  b i o p o t e n t i a l s  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  n u c l e i  o f  
t h e  b r a i n  s t e m .  

A d r i a n  ( 1 9 4 9 )  s u c c e e d e d  i n  s h o w i n g  t h a t  g r a v i t a t i o n a l  c h a n g e s  
c o r r e s p o n d i n g  t o  l a t e r a l  a n d  a n t e r i o r - p o s t e r i o r  i n c l i n a t i o n s  o f  a 
c a t ' s  h e a d  a r e  a c c o m p a n i e d  b y  a n  e l e v a t i o n  i n  i m p u l s a t i o n  c h a n g i n g  
w i t h  " s i d e w a y s - d o w n w a r d "  i n c l i n a t i o n s  o f  t h e  c o r r e s p o n d i n g  s i d e .  Ex- 
p e r i m e n t s  p e r f o r m e d  on  v e s t i b u l a e  o f  bony f i s h e s  a n d  on  s e v e r a l  r e p -  
r e s e n t a t i v e s  o f  m a m m a l s  g a v e  a n a l o g o u s  r e s u l t s  ( G e r n a n d t ,  1 9 4 9 ,  1 9 5 9 ;  
R u p p e r t  e t  a l . ,  1 9 6 2 ;  Gazenko e t  a l . ,  1 9 6 2 ) .  P o l a r i z a t i o n  o f  r e c e p -  
t o r  c e l l s  u n d o u b t e d l y  m u s t  r e f l e c t  t h e  f u n c t i o n a l  i n t e r a c t i o n  of  
v a r i o u s  p o r t i o n s  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  I n  F l o c k ' s  o p i n i o n  
( F l o c k ,  1 9 6 4 ) ,  t h e  i n c l i n a t i o n  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  a r o u n d  a n o r -  
m a l  a x i s  t o  t h e  r i g h t ,  i . e .  "s ideways-downward",  may s e r v e  t o  i l l u s -  
t r a t e  t h i s  i n t e r a c t i o n .  I n  t h e  r i g h t  u t r i c u l u s  s u c h  a n  i n c l i n a t i o n  
l e a d s  t o  l a t e r a l  s l i p p a g e  o f  t h e  o t o l i t h  membrane a n d  t h e  d e v e l o p -  
ment  o f  " c u t t i n g  f o r c e s " ,  t h e r e b y  s t i m u l a t i n g  c e l l s  o f  t h e  c e n t r a l  
p o r t i o n  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  A t  t h e  same t i m e ,  t h e s e  f o r c e s  i n -  
h i b i t  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  p e r i p h e r a l  z o n e  o f  t h e  u t r i c u l u s .  I n  / 2 6  
t h e s e  z o n e s ,  a s  w a s  a l r e a d y  m e n t i o n e d ,  t h e  k i n o c i l i a  a r e  o r i e n t e d  
i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n . '  I n  t h e  l e f t  u t r i c u l u s  a n  i n c l i n a t i o n  i n  
t h e  same d i r e c t i o n  m u s t  e l i c i t  s l i p p a g e  o f  t h e  o t o l i t h  t o w a r d  t h e  
c e n t e r ,  a n d  t h e  " c u t t i n g  f o r c e s "  w h i c h  a p p e a r  s t i m u l a t e  t h e  r e c e p t o r  
c e l l s ,  w h i c h  a r e  a m i r r o r  i m a g e  o f  t h o s e  i n  t h e  r i g h t  u t r i c u l u s .  
Hence i t  i s  p o s s i b l e  t o  d r a w  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  
o f  t h e  p e r i p h e r a l  z o n e s  o f  b o t h  u t r i c u l a r  m a c u l a e  a r e  o p p o s i t e  e a c h  
o t h e r ,  b u t  s i m i l a r  t o  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  
t h e  o p p o s i t e  m a c u l a .  L i k e w i s e ,  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  c e n t r a l  
p o r t i o n s  o f  b o t h  u t r i c u l a r  m a c u l a e  a r e  o p p o s i t e  t o  e a c h  o t h e r ,  b u t  
s i m i l a r  t o  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  p e r i p h e r a l  z o n e s  o f  t h e  u t r i c -  
u l a r  m a c u l a  o n  t h e  o p p o s i t e  s i d e .  

- 

A c o r r e s p o n d i n g  e f f e c t  i n  m o t i o n  " b e f o r e "  a n d  " a f t e r "  i n c l i n a -  
t i o n  a r o u n d  t h e  h o r i z o n t a l  a x i s  c o n n e c t s  b o t h  u t r i c u l a r  m a c u l a e .  I n  
a d d i t i o n ,  i n c l i n a t i o n  i n  t h e  " n o s e  downward" d i r e c t l o n  i s  accompa-  
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n i e d  i n  e a c h  u t r i c u l a r  m a c u l a  b y  e x c i t a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  i n  
t h e  a n t e r i o r  c e n t r a l  p o r t i o n  a n d  i n  t h e  p o s t e r i o r  p e r i p h e r a l  z o n e  
a n d  b y  i n h i b i t i o n  o f  t h e  p o s t e r i o r  c e n t r a l  p o r t i o n  a n d  a n t e r i o r  p e r -  
i p h e r a l  z o n e .  C o n s e q u e n t l y ,  t h e  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  p o r t i o n s  o f  
e a c h  u t r i c u l a r  m a c u l a  p o s s e s s  o p p o s i t e  c h a r a c t e r i s t i c s  b u t  t h e y  w i l l  
b o t h  s i g n a l  a c h a n g e  i n  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  body d u e  t o  t h e i r  s i m i -  
l a r  s t r u c t u r a l  c h a r a c t e r i s t i c s .  T h u s ,  i n  t h e  o r g a n  o f  g r a v i t a t i o n ,  
d i r e c t i o n  o f  r e c e p t i o n  c o m p l e t e l y  c o r r e s p o n d s  t o  e f f e r e n t  i n c l i n a -  
t i o n  w h i c h  c o n s i s t s  o f  a n t a g o n i s t s ,  c a p a b l e  of b o t h  h o m o l a t e r a l  a n d  
c o n t r a l a t e r a l  i n t e r a c t i o n .  H e n c e ,  t h e  v e r y  c o n t r a d i c t o r y  r e s u l t s  
o b t a i n e d  by many i n v e s t i g a t o r s  i n  s t u d y i n g  t h e  f u n c t i o n s  o f  t h e  u t -  
r i c u l u s  w i t h  t h e  a i d  o f  a c t i o n  by m e c h a n i c a l  c e n t r i f u g a l  f o r c e s ,  i n -  
c l u d i n g  t h e  p a r t i a l  o r  c o m p l e t e  r e m o v a l  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  a r e  made 
u n d e r s t a n d a b l e .  C o m p l e t e  u n i l a t e r a l  r e m o v a l  o f  t h e  l a b y r i n t h  l e a d s ,  
a s  i s  known, t o  a n  a s y m m e t r y  o f  t o n e  w h i c h  i s  e x p r e s s e d  i n  a n  o v e r -  
b a l a n c e  o f  a n t i g r a v i t a t i o n a l  m u s c l e s  on  t h e  i n t a c t  s i d e .  

The i n v e s t i g a t i o n s  o f  Magnus ( 1 9 2 4 ;  1 9 6 2 )  a n d  V e r s t e e g h  (1927) 
showed t h a t  a d j u s t i n g  l a b y r i n t h a l  r e f l e x e s  b e g i n  i n  t h e  u t r i c u l a r  
m a c u l a .  The o b s e r v a t i o n s  o f  T a i t  a n d  McNal ly  ( 1 9 3 4 )  o n  a f r o g  f r o m  
w h i c h  t h e y  r e m o v e d  a l l  t h e  r e c e p t o r  o r g a n s  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  c o n f i r m -  
e d  t h e  h o m o l a t e r a l  o v e r b a l a n c e  o f  a n t i g r a v i t a t i o n a l  m u s c l e s  u n d e r  
t h e  i n f l u e n c e  o f  t h e  i n t a c t  u t r i c u l u s .  C o n t r a d i c t o r y  r e s u l t s  ob -  
t a i n e d  by L i j w e n s t e i n  a n d  R o b e r t s  ( 1 9 5 0 )  o n  o n e  s i d e  a n d  by A d r i a n  
( 1 9 4 9 )  o n  t h e  o t h e r  may p o s s i b l y  b e  e x p l a i n e d  by t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  
o f  p o l a r  o r g a n i z a t i o n  o f  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  

T a i t  a n d  McNal ly  ( 1 9 3 4 )  a n d  Mygind ( 1 9 5 2 1 ,  a s  a r e s u l t  o f  t h e  
i n v e s t i g a t i o n  on  a f r o g  w i t h  o n e  i n t a c t  u t r i c u l u s ,  came t o  t h e  c o n -  
c l u s i o n  t h a t  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  p o s s e s s e s  two o p p o s i t e  f u n c t i o n s ,  
o n e  o f  w h i c h  i s  p r i m a r y ,  t h e  o t h e r  s u b o r d i n a t e .  Mygind e x p l a i n e d  
t h e i r  i n t e r s e c t i n g  c o n n e c t i o n s  f r o m  t h e  o p p o s i t e  s i d e .  

The r e g u l a r i t i e s  o f  p o l a r  a s y m m e t r y  i n  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  
k i n o c i l i a  i n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  a n d  t h e i r  f u n c t i o n a l  p a r a l l e l i s m ,  
i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  more d i s t i n c t  d a t a  on  t h e  l a t e r a l  l i n e  a n d  
a m p u l l a r  c r i s t a e  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ,  p e r m i t  u s  t o  d e s c r i b e  
t h e  d i r e c t i o n  o f  s t i m u l a t i o n .  Bu t  t h e  n a t u r e  o f  t h i s  s t i m u l a t i o n  
r e m a i n s  u n c l e a r .  

U n t i l  r e c e , n t l y  t h e  p r o c e s s  t a k i n g  p l a c e  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  
o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  t h e m s e l v e s  d u r i n g  t h e i r  s t i m u l a t i o n  r e m a i n e d  
c o m p l e t e l y  unknown.  R e c e n t  i n v e s t i g a t i o n s  c o n d u c t e d  i n  o u r  l a b o r a -  - / 2 7  
t o r y  ( V i n n i k o v ,  1 9 6 4 ;  V i n n i k o v ,  T i t o v a ,  G a z e n k o ,  a n d  B r o n s t e i n ,  
1 9 6 3 ;  V i n n i k o v ,  G a z e n k o ,  T i t o v a ,  O s i p o v a  e t  a l . ,  1 9 6 3 )  showed t h a t  
d u r i n g  s u c h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  u t r i c u l a r  r e c e p t o r  c e l l s  t h e r e  i s  
f i r s t  a s h i f t  on  t h e  p a r t  o f  t h e  s u b s t r u c t u r a l  c y t o c h e m i c a l  o r g a n i -  
z a t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  i n  c y t o p l a s m ,  w h i c h  w i l l  b e  a n a l y z e d  i n  d e t a i l  
w i t h  a d e s c r i p t i o n  o f  o u r  own d a t a .  T h i s  i s . e x p r e s s e d  by a s h i f t  i n  
t h e  d i r e c t i o n  o f  t h e  n u c l e o l u s  t o w a r d  t h e  n u c l e a r  membrane a n d  t h e  
t r a n s f e r  o f  r i b o s o m e s  c o n t a i n e d  i n  i t  t h r o u g h  t h e  p o r e s  o f  t h e  n u -  
c l e a r  membrane i n t o  t h e  c y t o p l a s m ,  w h e r e  t h e y  i n d u c e  a l i m i t e d  
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e n d o p l a s m a t i c  n e t ,  w h i c h  i n  l i g h t  m i c r o s c o p y  a p p e a r s  as  a n  " e s c a p e d "  
n u c l e o l u s .  T h e s e  p r o c e s s e s  t a k e  p l a c e  e s p e c i a l l y  d e m o n s t r a t i v e l y  i n  
t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  o f  t h e  g u i n e a  p i g ,  i n  monkeys a n d  i n  b i r d s .  
Such  a movement o f  n u c l e o l i c  R N A  i n t o  t h e  c y t o p l a s m ,  p o s s i b l y  b e a r -  
i n g  i n f o r m a t i o n a l  R N A ,  e v i d e n t l y  r e p r e s e n t s  a r h y t h m i c  p r o c e s s  c o n -  
n e c t e d  w i t h  g e n e r a l  p r o t e i n  s y n t h e s i s ,  w h i c h  may b e  d i s t u r b e d  u n d e r  
e x p e r i m e n t a l  a c t i o n  a n d  l o s e s  i t s  s y n c h r o n i c i t y  i n  s p e c i f i c  r e c e p t o r  
c e l l s .  A c y t o p h o t o m e t r i c  i n v e s t i g a t i o n  showed t h a t  a f t e r  t h e  r e c o n -  
s t r u c t i o n  o f  c y t o p l a s m i c  R N A ,  a p r o c e s s  o f  e l e v a t i o n  o f  p r o t e i n  s y n -  
t h e s i s  b e g i n s  w h i c h  r e a c h e s  a c e r t a i n  maximum, t h e n  f a l l s  a l m o s t  t o  
t h e  n o r m a l  l e v e l ,  a n d  a g a i n  i s  e l e v a t e d ,  f o r m i n g  a m u l t i - p e a k e d  
c u r v e  w i t h  t h e  h i g h e s t  p o i n t  t w o  d a y s  a f t e r  a s i n g l e  e x p e r i m e n t a l  
a c t i o n .  R e p e a t e d  e x p e r i m e n t a l  a c t i o n  h a s  a n  u n f a v o r a b l e  i n f l u e n c e  
on t h e  maximum p o i n t s  o f  p r o t e i n  s y n t h e s i s ,  e l i c i t i n g  d i s t u r b a n c e  or 
e v e n  c e s s a t i o n  o f  i t .  R e p e a t e d  e x p e r i m e n t a l  a c t i o n  a t  t h o s e  t i m e s  
when t h e  c o n s t r u c t i o n  o f  R N A  t a k e s  p l a c e  e l i c i t s  t h e  g r e a t e s t  e f f e c t  
of s t r e n g t h e n i n g  p r o t e i n  s y n t h e s i s ,  b u t  p r o t e i n  s y n t h e s i s  s t i l l  d i d  
n o t  b e g i n  ( 8  h o u r s ,  3 a n d  6 d a y s  a f t e r  s i n g l e  a c t i o n ) .  The c r i t i c a l  
s t a g e  i s  5 d a y s  a f t e r  a s i n g l e  a c t i o n .  R e p e a t e d  a c t i o n  a t  t h i s  
s t a g e  e l i c i t s  a s h a r p  l o w e r i n g  i n  p r o t e i n  s y n t h e s i s  a c c o m p a n i e d  by 
v a c u o l a t i o n  o f  t h e  c y t o p l a s m  a n d  n u c l e u s .  

T h u s ,  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u l u s  of a g u i n e a  p i g ,  
monkey a n d  p i g e o n ,  w i t h  t h e i r  s t i m u l a t i o n  by r a d i a l  a c c e l e r a t i o n ,  a 
r e g u l a r  c y c l e  o f  c y t o c h e m i c a l  s h i f t s  i s  o b s e r v e d ,  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  
p r o t e i n  s y n t h e t i c  f u n c t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d  (RNA). The c h a n g e  i n  t h e  
p r o t e i n  c y c l e  o f  r e c e p t o r  c e l l s  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  c h a n g e  ( e l e v a t i o n  
i n  t h e  i n i t i a l  a n d  d e c r e a s e  i n  t h e  f i n a l  p e r i o d s  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  
a c t i o n )  i n  t h e  a c t i v i t y  o f  a number o f  e n z y m e s .  T h i s  r e l a t e s  t o  t h e  
o x i d i z e d  enzymes  l o c a t e d  i n  t h e  m i t o c h o n d r i a  a n d  t o  t h e  a c e t y l c h o -  
l i n e s t e r a s e  l o c a t e d  i n  t h e  s y n a p s i s  ( V i n n i k o v  a n d  T i t o v a ,  1 9 6 2 ;  T i -  
t o v a  and  V i n n i k o v ,  1 9 6 4 ) .  T h e s e  c y t o c h e m i c a l  d a t a  a t  t h e  p r e s e n t  
t i m e  h a v e  b e e n  s u c c e s s f u l l y  s p e c i f i e d  w i t h  t h e  a i d  o f  t h e  e l e c t r o n  
m i c r o s c o p e .  I n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s y n a p s i s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  
t h e  u t r i c u l u s ,  s y n a p t i c  v e s i c l e s  a n d  c h a r a c t e r i s t i c  r o d - s h a p e d  p r e -  
s y n a p t i c  membranes a r e  r e v e a l e d .  S y n a p t i c  v e s i c l e s  may d e n s e l y  b o r -  
d e r  t h e  p r e s y n a p t i c  membrane,  a n d  f u r t h e r m o r e  t h e y  may d i s c h a r g e  
t h e i r  c o n t e n t s  i n t o  t h e  i n t e r s y n a p t i c  f i s s u r e .  I n  s e v e r a l  c a ses  a 
movement o f  s y n a p t i c  v e s i c l e s  i s  o b s e r v e d ,  a s  w e l l  a s  i t s  p e n e t r a -  
t i o n  t h r o u g h  t h e  s y n a p t i c  membranes i n t o  t h e  n e r v e  e n d i n g s  l y i n g  b e -  
l o w .  On t h e  c o n t r a r y ,  s o m e t i m e s  o n e  o b s e r v e s  t h e  p e n e t r a t i o n  o f  
s y n a p t i c  v e s i c l e s  f r o m  t h e  d a r k  n e r v e  e n d i n g s  t h r o u g h  t h e  s y n a p t i c  
membrane i n t o  t h e  c y t o p l a s m  of  a r e c e p t o r  c e l l .  Wi th  e x p e r i m e n t a l  
a c t i o n s  a s h a r p  i n c r e a s e  i n  t h e  number a n d  s i z e  o f  s y n a p t i c  v e s i c l e s  
a n d  t h e i r  m o t i o n  t o  t h e  s y n a p t i c  membranes  w a s  o b s e r v e d .  

C h a n g e s  i n  t h e  m i t o c h o n d r i a  o f  t h e  s y n a p t i c  r e g i o n s  were v e r y  
d e m o n s t r a t i v e  i n  t h e  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e .  Under  c o n d i t i o n s  o f  r e l a -  
t i v e  r e s t ,  p r e s y n a p t i c  m i t o c h o n d r i a ,  more  or l e s s  e q u a l  i n  s i z e ,  
were  d i s t i n g u i s h e d  s l i g h t l y  b y  t h e  c o n c a v e  f o r m ,  d e n s i t y  o f  d i s t r i -  
b u t i o n  o f  c r i s t a e  a n d  d a r k  m a t r i x .  S e v e r a l  o f  t h e s e  m i t o c h o n d r i a  / 2 8  
were f o u n d  o n  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  p r e s y n a p t i c  membrane.  P o s t s y n a p t i c  
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m i t o c h o n d r i a  were d i f f e r e n t i a t e d  f r o m  them b o t h  b y  s i z e  a n d  s h a p e .  
Some o f  t h e m  were l a r g e  a n d  r o u n d ,  o t h e r s  were s m a l l e r  a n d  o f  r o d -  
l i k e  f o r m .  The a c t i o n  o f  r a d i a l  a c c e l e r a t i o n  o n  t h e  a n i m a l  l e a d s  t o  
v a r i o u s  c h a n g e s  i n  t h e  p o s i t i o n  o f  m i t o c h o n d r i a  a n d  t h e i r  s t r u c t u r e .  
T h i s  e s p e c i a l l y  r e l a t e s  t o  t h e  Type  I r e c e p t o r  c e l l s  s u r r o u n d e d  by 
s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s  i n  t h e  u t r i c u l u s  o f  m i c e .  P r a c t i c a l l y  a l l  
t h e  m i t o c h o n d r i a  i n  t h e  p r e s y n a p t i c  r e g i o n  a r e  s l i g h t l y  s w o l l e n ,  
s t r a i g h t e n e d ,  a n d  e l o n g a t e d ;  a p p r o a c h i n g  t h e  p r e s y n a p t i c  membrane ,  
t h e y  a c c u m u l a t e  o n  i t s  s u r f a c e .  A t  t h e  p l a c e s  o f  m i t o c h o n d r i a  a c -  
c u m u l a t i o n  t h e  number o f  membranes  c o r r e s p o n d i n g l y  i n c r e a s e s  by 4 
t i m e s .  The p o s t s y n a p t i c  m i t o c h o n d r i a  o f  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s  c a n  
b e  d i v i d e d  i n t o  t w o  t y p e s .  The f i r s t  t y p e  i n c l u d e s  m i t o c h o n d r i a  o f  
sma l l  s i z e  w i t h  t h i c k l y  l o c a t e d  c r e s t s  a n d  a h i g h  e l e c t r o n  d e n s i t y  
o f  t h e  m a t r i x .  The s e c o n d  t y p e  a r e  l a r g e  r o u n d  m i t o c h o n d r i a ,  o c c u -  
p y i n g  a l m o s t  t h e  e n t i r e  s p a c e  o f  t h e  c u p .  They a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y  
t h i n  s e v e r e d  t u b e - l i k e  c r e s t s  a n d  t r a n s p a r e n t  m a t r i x .  P o s s i b l y ,  t h e  
s e c o n d  t y p e  o f  m i t o c h o n d r i a  a r e  t h e  r e s u l t  o f  t h e  s w e l l i n g  o f  t h e  
f i r s t  t y p e  o f  m i t o c h o n d r i a .  A s  i s  known,  s w e l l i n g  o f  t h e  m i t o c h o n -  
d r i a  r e f l e c t s  t h e i r  p a r t i c i p a t i o n  i n  t h e  p r o c e s s  o f  g l y s i s  ( N e y f a k h ,  
1 9 6 5 ) .  The e f f e c t  o f  m i t o c h o n d r i a  a p p l i c a t i o n  t o  t h e  p r e s y n a p t i c  
membrane i s  o b s e r v e d  e v e n  on  t h e  p a r t  o f  d a r k  ( e f f e r e n t )  n e r v e  e n d -  
i n g s .  T h e s e  e l e c t r o n  m i c r o s c o p i c  a n d  c y t o c h e m i c a l  d a t a  a l l o w e d  u s  
t o  d r a w  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  i n  t h e  p r o c e s s  o f  e x c i t a t i o n  c o n d u c t i o n ,  
b e s i d e s  t h e  s p e c i f i c  c h o l i n e r g i c  m e c h a n i s m ,  a n o n s p e c i f i c  o x i d i z i n g  
c y c l e  a l s o  p a r t i c i p a t e s  ( V i n n i k o v ,  Gazenko e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  

We h a v e  p e r m i t t e d  o u r s e l v e s  t o  d e a l  b r i e f l y  h e r e  w i t h  t h e  b a s i c  
i n v e s t i g a t i o n s  o f  o u r  l a b o r a t o r y ,  d e d i c a t e d  t o  d e c i p h e r i n g  t h e  mech- 
a n i s m s  o f  e x c i t a t i o n  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  S e v e r a l  o f  t h e s e  w i l l  
b e  d e a l t  w i t h  i n  g r e a t e r  d e t a i l  i n  t h e  s e c t i o n  d e v o t e d  t o  a n  i n v e s -  
t i g a t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n a l  c h a n g e s  i n  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n -  
n e r  e a r  o f  v e r t e b r a t e s .  

S t r u c t u r e  o f  t h e  Cochlea i n  Bi rds  

I n  t h e  h i g h e r  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  t h e  S a u r o p s i d a  ( c r o c o d i l e s  a n d  
b i r d s )  t h e  membranous l a b y r i n t h  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s a c c u l u s  h a s  a 
l o n g  s a c - l i k e  b l i n d  o u t g r o w t h ,  ? . e . ,  t h e  c o c h l e a r  c a n a l ,  homologous  
t o  t h e  c o c h l e a  o f  m a m m a l s .  A l o n g  t h e  l e n g t h  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  
o n  a b a s i l a r  membrane a t t a c h e d  t o  t h e  s k e l e t a l  f r a m e  i s  l o c a t e d  a n  
e l o n g a t e d  a c o u s t i c  p a p i l l a  ( P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s )  c o n t a i n i n g  
r e c e p t o r  h a i r  c e l l s ,  s p e c i a l i z e d  f o r  t h e  p e r c e p t i o n  o f  a u d i t o r y  i s o -  
l a t i o n s .  A t  t h e  b l i n d  e n d  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  i n  c r o c o d i l e s ,  
b i r d s  a n d  monot reme m a m m a l s ,  t h e  l a g e n a  i s  o b s e r v e d  i n  i t s  own s e n -  
s o r y  s p o t  ( P a p i l l a  a c u s t i c a  l a g e n a ) ,  p r e s e r v i n g  i t s  o t o l i t h  a p p a r a -  
t u s .  I n  b i r d s  a s p e c i a l  c o v e r i n g  l a m i n a  i s  d e v e l o p e d  on  t h e  b a s a l  
p a p i l l a ,  i n c r e a s i n g  i t s  r e s e m b l a n c e  t o  C o r t i ' s  o r g a n  i n  m a m m a l s .  

The f i r s t  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  a v i a n  c o c h l e a  was c o n d u c t e d  i n  
t h e  1 7 t h  c e n t u r y  by two i n v e s t i g a t o r s :  C a s s e r i u s  ( 1 6 0 0 )  a n d  P e r -  
r a u l t  ( 1 6 8 0 ) .  I n  t h e  1 9 t h  c e n t u r y ,  T r e v i r a n u s  ( 1 8 2 5 )  c o m p a r e d  .it 
w i t h  t h e  mammalian c o c h l e a .  The p o s i t i o n  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  i n  
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t h e  t e m p o r a l  b o n e  o f  b i r d s  w a s  s t u d i e d  b y  B r e s c h e t  ( 1 8 3 3 1 ,  a n d  i t s  
a n a t o m i c a l  s t r u c t u r e  w a s  f i r s t  i n v e s t i g a t e d  i n  d e t a i l  b y  Hasse 
( 1 8 6 7 ) .  The f i n e  s t r u c t u r e  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  w a s  s t u d i e d  i n  d e -  
t a i l  b y  H a n n o v e r  (1842), L e i d i g  ( 1 8 5 7 ) ,  D e i t e r s  ( 1 8 6 0 )  a n d  o t h e r s .  
T h e s e  i n v e s t i g a t i o n s  i n v o l v e d  e x t e n s i v e  c o m p a r i s o n s  b e t w e e n  t h e  a v i -  /29 
a n  c o c h l e a  a n d  t h e  m a m m a l i a n  c o c h l e a  w h i c h  p r o v e d  t o  b e  c o r r e c t  e v e n  
i n  p r e s e n t  i n v e s t i g a t i o n s .  

If w e  c o n s i d e r  t h e  c r o s s  s e c t i o n  of t h e  a v i a n  c o c h l e a r  c a n a l ,  
t h e n  i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e e  t h a t  o n  t h e  u p p e r  s u r f a c e  i t  i s  b o u n d e d  
b y  t h e  s o - c a l l e d  v a s c u l a r  t e g m e n t  (Tegmentum v a s c u l o s u m ) ,  w h i c h  c o n -  
t a i n s  b o t h  t h e  v a s c u l a r  s t r i a  a n d  R e i s s n e r ' s  membrane i n  m a m m a l s .  
The  v a s c u l a r  t e g m e n t  d i v i d e s  t h e  v e s t i b u l a r  l a d d e r ,  t h e  p r e s e n c e  o f  
w h i c h  i s  d e n i e d  by S c h w a r t z k o p f f  ( 1 9 6 3 ) .  Under  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  
or t o  i t s  s i d e  i s  l o c a t e d  t h e  t y m p a n i c  l a d d e r .  I t  i s  l o c a t e d  u n d e r  
t h e  b a s i l a r  membrane ,  w h i c h  i n  t u r n  i s  s t r e t c h e d  by means  o f  a s p e -  
c i a l  c a r t i l a g i n o u s  f r a m e .  The v e s t i b u l a r  l a d d e r  a d j o i n s  t h e  c o c h -  
l e a r  window ( F e n e s t r a  c o c h l e a ) ,  w h i c h  i s  c o v e r e d  f r o m  t h e  s i d e  o f  
t h e  t y m p a n i c  c a v i t y  o f  t h e  i n n e r  e a r  b y  a mucous membrane ,  ? . e . ,  t h e  
s e c o n d a r y  t y m p a n i c  membrane (Membrana t i m p a n i  s e c u n d a r i a ) .  I n  t h e  
c a v i t y  o f  t h e  m i d d l e  e a r ,  or t h e  t y m p a n i c  c a v i t y ,  t h e r e  i s  a c o l u m -  
e l l a ,  w h i c h ,  by m e a n s  o f  i t s  own e x p a n d e d  b a s e  ( p l a n t a ) ,  i s  i n s e r t e d  
i n t o . t h e  o v a l  window o f  t h e  l a b y r i n t h ,  l e a d i n g  t o  t h e  v e s t i b u l a r  
l a d d e r .  When t h i s  c o l u m e l l a  c o n n e c t e d  t o  t h e  t y m p a n i c  membrane 
t r a n s m i t s  a i r  v i b r a t i o n s  t o  t h e  p e r i l y m p h  o f  t h e  v e s t i b u l a r  l a d d e r ,  
o s c i l l a t o r y  m o t i o n s  i n  t h e  endolymph o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  a r i s e .  
T h i s  m o t i o n  e n c o m p a s s e s  t h e  c a v i t y  of  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  w i t h  t h e  
b a s i l a r  a c o u s t i c  p a p i l l a ,  i . e . ,  w i t h  t h e  C o r t i ' s  o r g a n  o f  b i r d s .  
The m o t i o n  o f  t h e  p a p i l l a  l o c a t e d  on t h e  b a s i l a r  membrane i s  t r a n s -  
m i t t e d  t o  t h e  p e r i l y m p h  by t h e  t y m p a n i c  membrane .  The a v i a n  h e l i -  
c o t r e m a  i s ,  i n  a l l  p r o b a b i l i t y ,  f u n c t i o n a l l y  i d e n t i c a l  t o  t h e  m a m -  
m a l i a n  c o c h l e a ,  i n t e r s e c t i n g  t h e  c a r t i l a g i n o u s  k n e e  a b o v e  t h e  b a s i -  
l a r  membrane i n  t h e  tegmentum v a s c u l o s u m  ( G r a y ,  1 9 0 7 - 1 9 0 8 ,  a s  c i t e d  
by W e r n e r ,  1 9 6 0 ;  S c h w a r t z k o p f f  a n d  W i n t e r ,  1 9 6 0 ) .  

The a v i a n  c o c h l e a  i s  q u i t e  w e l l  d e v e l o p e d ,  a l t h o u g h  i t  d o e s  n o t  
f o r m  c o m p l e x  s p 2 r a l  t u r n s  a s  i n  m a m m a l s  a n d  makes  two s m a l l  b e n d s  
(Gadow, 1 8 9 1 ;  S t r e s e m a n n ,  1 9 3 4 )  o r i g i n a l l y  a r o u n d  t h e  t r a n s v e r s e  a x -  
i s  a n d  s p l r a l l y  c i r c l i n g  a l o n g  t h e  l o n g  a x i s .  A n a t o m l c a l l y  t h e  coch- 
l e a  i s  s u b d i v i d e d  i n t o  a s u p e r i o r  l a r g e r  p a r t ,  t h e  P a r s  b a s i l a r i s  
c o c h l e a ,  a n d  a n a r r o w e d  p o c k e t  e n ? ,  t h e  L a g e n a  c o c h l e a .  I n  t h e  r e -  
g i o n  o f  t h e  P a r s  b a s i 1 a r . i ~  c o c h l e a ,  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  h a s  a more  or 
l e s s  e q u a l  w i d t h ,  t h e n  i s  r e c o n n e c t e d  i n  a n e c k - l i k e  way a n d ,  i n  t h e  
r e g i o n  o f  t h e  L a g e n a  c o c h l e a ,  i t  i s  e x p a n d e d  l i k e  a n  a m p u l l a .  The 
l a t t e r  i s  c o m p l e t e l y  s u r r o u n d e d  by a t h i n  o s s e o u s  c a p s u l e ,  t h e  f o r -  
m e r  ( P a r s  b a s i l a r i s  c o c h l e a )  i n  t h e  o s s e o u s  l a b y r i n t h  c o r r e s p o n d s  t o  
l i g a m e n t s  ( t h e  s o - c a l l e d  c a r t i l a g i n o u s  k n e e s ) :  t h e  p o s t e r i o r  t r i -  
a n g u l a r  a n d  t h e  a n t e r i o r  r e c t a n g u l a r  or c o n d u c t i n g ,  i n  w h i c h  t h e r e  
a r e  o p e n i n g s  f o r  t h e  p a s s a g e  o f  t h e  t e r m i n a l s  o f  t h e  a u d i t o r y  n e r v e s  
i n t o  t h e  l a b y r i n t h  a n d  w h e r e  p a r t  o f  t h e  g a n g l i o n  c o c h l e a r i s  i s  l o -  
c a t e d  ( D e i t e r s ,  1 8 6 0 ;  Ramon a n d  C a j a l ,  1 9 0 9 ) .  
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The c a v i t y  o f  t h e  S c a l a  t y m p a n i  o f  t h e  a v i a n  c o c h l e a  h a s  a v e r y  ' 

c o m p l e x  s t r u c t u r e  ( R e t z i u s ,  1 8 8 4 ;  K r a u s e ,  1 9 0 6 ,  1 9 2 2 ;  S a t o h ,  1 9 1 7 ;  
W e r n e r ,  1 9 3 8 a ;  S c h w a r t z k o p f f  a n d  W i n t e r ,  1 9 6 0 ) .  G e n e r a l l y  t h e  f o l -  
l o w i n g  p a r t s  a r e  d i f f e r e n t i a t e d  i n  i t :  t h e  R e c e s s u s  s c a l a  t y m p a n i  
( b o r d e r e d  b y  t h e  r o u n d  w i n d o w ) ;  t h e  S c a l a  t y m p a n i  ( u n d e r  t h e  b a s a l  
p o r t i o n  o f  t h e  b a s i l a r  membrane)  a n d  t h e  Cavum s c a l a  t y m p a n i  ( u n d e r  
t h e  a p i c a l  e n d  o f  t h e  b a s i l a r  m e m b r a n e ) ;  t h e  D u c t u s  s c a l a  t y m p a n i  
( u n d e r  t h e  Cavum s c a l a  t y m p a n i  b e t w e e n  t h e  l i g a m e n t  a n d  t h e  b o n e  
l e a d i n g  t o  t h e  h e l i c o t r e m a ) ;  t h e  D u c t u s  b r e v i s  a n d  t h e  b a s a l  u n i o n  
o f  t h e  membranes o f  t h e  S c a l a ,  s i m i l a r  t o  t h e  a p i c a l  D u c t u s  s c a l a  
t y m p a n i  ( S c h w a r t z k o p f f  a n d  W i n t e r ,  1 9 6 0 ) .  

The v e s t i b u l a r  w a l l  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  a c c o r d i n g  t o  H e l d  
( 1 9 2 6 )  c o n s i s t s  o f  a n  i n t e r f i b r o u s  t i s s u e ,  p r o v i d i n g  t h i n  t r a c e s  t o  
t h e  b o n e  a n d  c o v e r e d  w i t h  a f l a t  e n d o t h e l i u m  o n  t h e  s i d e  o f  t h e  v e s -  

t r a c e s ,  p e n e t r a t i n g  i n t o  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  v a s c u l a r  t e g m e n t .  
E p i t h e l i u m  l i n e s  t h e  i n t e r n a l  s u r f a c e  o f  t h e  v e s t i b u l a r  w a l l  a n d  
t u r n s  i n t o  t h e  c a v i t y  o f  t h e  c a n a l .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  c o n n e c t i v e  
t i s s u e  f o r m s  a s e r i e s  o f  c o m p l e x  f o l d s ,  p e n e t r a t e d  by b l o o d  c a p i l -  
l a r i e s ,  d u e  t o  w h i c h  t h e  e p i t h e l i a l  s u r f a c e  o f  t h e  v a s c u l a r  t e g m e n t  
a p p e a r s  t o  b e  v e r y  u n e q u a l  a n d  s i g n i f i c a n t l y  i n c r e a s e d  i n  s i z e .  Up 
t o  now, d u e  t o  t h e s e  c o m p l i c a t e d  f o l d s  i t  w a s  n o t  p o s s i b l e  t o  e s t a b -  
l i s h  w h e t h e r  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  v a s c u l a r  t e g m e n t  i s  o n e - l a y e r e d  
or m a n y - l a y e r e d .  A c r o s s  s e c t i o n  o f  t h e  f o l d s  shows t h e  e p i t h e l i u m  
t o  b e  o n e - l a y e r e d  a n d  n o t  c o n n e c t e d  w i t h  b l o o d  v e s s e l s .  I t  c o n s i s t s  
o f  two t y p e s  o f  C e l l s :  (1) l i g h t  c y l i n d r i c a l  c e l l s  w i t h  a p o l y g o n a l  
c r o s s  s e c t i o n ,  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  e n t i r e  e p i t h e l i u m  up  t o  t h e  s u r -  
f a c e ;  ( 2 )  c e l l s  h a v i n g  a f l a s k - l i k e  s h a p e  c o n t a i n i n g  g r a n u l e s  a n d  
g r a i n s  o f  p i g m e n t  i n  t h e i r  e x p a n d e d  b a s a l  p o r t i o n .  T h e i r  homogenous 
or s l i g h t l y  v a c u o l i z e d  n e c k  i s  l o c a t e d  a t  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  e p i t h e -  
l i u m .  H e l d  a s s u m e s  t h a t  t h e  l a t t e r  e l e m e n t s  a r e  s e c r e t o r y  i n  n a -  
t u r e .  I n  t h e  c y t o p l a s m  p i g m e n t  i n c l u s i o n s  a r e  a l s o  r e v e a l e d .  A c -  
c o r d i n g  t o  S t r e s e m a n n ' s  d a t a  ( S t r e s e m a n n ,  1 9 3 4 )  t h e y  f u l f i l l  a s e c -  
r e t o r y  f u n c t i o n  a n d  a s  d i a l y z e r s  p a r t i c i p a t e  i n  t h e  p r o d u c t i o n  o f  
e n d o l y m p h .  Werner  ( 1 9 4 0 )  m e n t i o n s  t h a t  t h e i r  b o d i e s  b a r e l y  r e a c h  
t h e  b a s e  o f  t h e  e p i t h e l i u m .  A c c o r d i n g  t o  H e l d  ( 1 9 2 6 ) ,  t h e s e  c e l l s  
h a v e  a r o u n d  or s t a r - s h a p e d  f o r m  a n d  a n a s t o m o s i n g  p r o c e s s e s .  T h e i r  
n u c l e i  a r e  l o c a t e d  i n  t h e  n e c k  n e a r  t h e  s u r f a c e .  H e l d  a l s o  r e m a r k e d  
t h a t  t h e y  c o n t a i n  a d i p l o s o m e  ( b a s a l  c o r p u s c l e )  w i t h  a f l a g e l l u m .  

t i b u l a r  c a v i t y .  The b l o o d  v e s s e l s  p a s s  i n  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  /30 

I n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  w a l l  o f  t h e  c a n a l ,  e l e m e n t s  o f  
t h e  v a s c u l a r  t e g m e n t  a r e  l e v e l e d  o u t  a n d  f o r m  o n e  l a y e r  o f  t r a n s p a r -  
e n t  c y l i n d r i c a l  e p i t h e l i a l  c e l l s .  To t h e s e  e l e m e n t s  i s  a t t a c h e d  t h e  
t e c t o r i a l  membrane i n t o  w h i c h  t h e y  s e n d  s h o r t  p r o c e s s e s  f r o m  t h e i r  
a p i c a l  s u r f a c e .  S a t o h  ( 1 9 1 7 )  c a l l s  t h e s e  c e l l s  "homogeneous" ;  D e i -  
t e r s  ( 1 8 6 0 )  d e s i g n a t e d  them a s  " c y l i n d r i c a l  b o d i e s " ;  Hasse ( 1 8 6 7 )  
u s e d  t h e  t e r m  " t o o t h  c e l l s " .  They c o r r e s p o n d  t o  t h e  e p i t h e l i a l  
c e l l s  o f  t h e  Labium v e s t i b u l a r  i n  t h e  mammalian c o c h l e a .  A s i m i l a r  
g r o u p  o f  c e l l s  l o c a t e d  on  t h e  p o s t e r i o r  c a r t i l a g e  d o e s  n o t  h a v e  a n y  
r e l a t i o n  t o  t h e  t e c t o r i a l  membrane b u t  h a s  t h e  same homogeneous c y -  
t o p l a s m .  . B e h i n d  t h e  p o s t e r i o r  a n d  a n t e r i o r  homogeneous  c e l l s  a n d  o n  
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t h e  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  e n d s  o f  t h e  b a s i l a r  membranes  a r e  l o c a t e d  
l i g h t  h y a l i n e  c e l l s ;  t h e  a n t e r i o r  o n e s  a r e  h i g h e r ,  t h e  p o s t e r i o r  
o n e s  a r e  l o w e r  c y l i n d r i c a l  c e l l s .  I n  t h e  o p i n i o n  o f  H e l d  ( 1 9 2 6 1 ,  
t h e  f i r s t  c o r r e s p o n d  t o  t h e  c e l l  o f  t h e  S u l c u s  s p i l a r l s  o f  m a m m a l s ,  
a n d  t h e  g r o u p  o f  l o w  h y a l i n e  c e l l s  c o r r e s p o n d  t o  H e n s e n ' s  c e l l s .  

The P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s  o f  b i r d s  c o r r e s p o n d s  t o  C o r t i ' s  
o r g a n s  i n  m a m m a l s ;  i . e .  i t  i s  h o m o l o g o u s .  The b a s i l a r  membrane,  
h a i r  c e l l s , a u x i l l i a r y  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  n e r v e  f i b e r s  a n d  t h e  t e c t o -  
r i a l  membrane a r e  b a s i c  p a r t s  o f  t h e  a v i a n  o r g a n  o f  h e a r i n g ,  j u s t  a s  
t h e  mammalian C o r t i ' s  o r g a n .  However ,  d e s p i t e  t h e  p r e s e n c e  o f  a 
s i m i l a r i t y  i n  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  h o m o l o g o u s  p a r t s  t h e r e  a r e  s u b -  
s t a n t i a l  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  a v i a n  P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s  
a n d  t h e  mammalian C o r t i ' s  o r g a n .  The b a s i l a r  membrane o f  b i r d s  i s  
p r o p o r t i o n a l l y  b r o a d e r  a n d  s i g n i f i c a n t l y  s h o r t e r  t h a n  t h a t  o f  m a m -  
m a l s .  I t  s t r e t c h e s  a b o v e  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  c o n d u c t i n g  r e c t a n g u l a r  
c a r t i l a g e  a n d  up  t o  t h e  t r i a n g u l a r  c a r t i l a g e .  The s e n s o r y  e p i t h e l i -  
um l o c a t e d  on  i t  i s  s i g n i f i c a n t l y  b r o a d e r  t h a n  t h a t  o f  m a m m a l s ,  a n d  
i t s  c r o s s  s e c t i o n  i n  t h e  p i g e o n  c o n t a i n s  1 5 - 2 5 ,  i n  t h e  r o o s t e r  2 7 -  
3 2 ,  a n d  i n  t h e  p a r r o t  28-33 s e n s o r y  c e l l s  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 ) ;  t h e  t u n n e l  
a n d  o t h e r  i n t r a e p i t h e l i a l  s p a c e s  i n  b i r d s  a r e  c o m p l e t e l y  a b s e n t .  

The P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s  i s  a b r o a d  d e p r e s s e d  e p i t h e l i a l  
f o r m a t i o n ,  o n e - t h i r d  o f  w h i c h  i s  l o c a t e d  on  t h e  c a r t i l a g i n o u s  l a m i -  
n a  w i t h  i t s  n e u r a l  k n e e .  The r e m a i n i n g  2 / 3  a r e  l o c a t e d  o n  t h e  b a -  /31 
s i l a r  membrane.  The b a s i l a r  membrane i t s e l f  i s  s t r e t c h e d  b e t w e e n  
t h e  l i p - l i k e  s h a r p e n e d  e d g e s  o f  t h e  c a r t i l a g i n o u s  l a m i n a .  I n  a d d i -  
t i o n ,  t h e  f i b r o u s  m a t t e r  o f  t h e  c a r t i l a g e  d i r e c t l y  t u r n s  i n t o  t h e  
f i b e r s  o f  t h e  b a s i l a r  membrane ( H e l d ,  1 9 2 6 ) .  H e l d  d i s t i n g u i s h e s  t w o  
z o n e s  i n  t h e  a v i a n  b a s i l a r  membrane:  t h e  a n t e r i o r  a n d  t h e  p o s t e r i -  
or. On t h e  a n t e r i o r  z o n e  i s  l o c a t e d  t h e  l a r g e r  h a l f  o f  t h e  b a s i l a r  
a c u s t i c  p a p i l l a ,  a n d  on t h e  p o s t e r i o r  a u n i q u e  g r o u p  o f  l o w  l i g h t  
c e l l s ,  w h i c h  were d i s c u s s e d  a b o v e .  I n  a c c o r d a n c e  w i t h  t h e  f a c t  t h a t  
t h e  a v i a n  c o c h l e a r  c a n a l  i s  p e a r - s h a p e d ,  t h e  b a s i l a r  membrane t o  i t s  
summit  i s  g r a d u a l l y  e x p a n d e d ,  i n  t h e  h e n  f r o m  66 t o  4 0 0  1.1 ( H e l d ,  
1 9 2 6 ) ,  b u t  i t  n a r r o w s  a g a i n  t o w a r d  t h e  e n d .  

I n  t h e  b a s i l a r  membrane a n  u p p e r  t r a n s p a r e n t  l a y e r  i s  d i s t i n -  
g u i s h e d .  I t  i s  t h i n  a n d  a p p e a r s  a s  a b a s a l  membrane o n  w h i c h  t h e  
a c o u s t i c  e p i t h e l i u m  o f  t h e  p a p i l l a  i s  l o c a t e d .  Then two f i b r o u s  
l a y e r s  a r e  f o u n d :  t h e  u p p e r  h a v i n g  t h i n  f i b e r s  a n d  t h e  l o w e r  h a v i n g  
t h i c k e r  f i b e r s .  The f i b e r s  a r e  l o c a t e d  i n  a homogeneous  b a s a l  s u b -  
s t a n c e  i n  w h i c h  i n d i v i d u a l  n u c l e i  o f  some c o n n e c t i v e  t i s s u e  c e l l s  
a r e  o c c a s i o n a l l y  f o u n d .  From t h e  s i d e  o f  t h e  t y m p a n i c  l a d d e r  t h e  
membrane i s  c o v e r e d  w i t h  e n d o t h e l i u m .  The f i b e r s  o f  t h e  b a s i l a r  
membrane c o n s i s t  o f  c o l l a g e n ,  a n d  i n  t h e  p o s t e r i o r  p o r t i o n  e v e n  
e l a s t i c  f i b e r s  a r e  o b s e r v e d .  The number o f  f i b e r s  i n  t h e  b a s i l a r  
membrane o f  t h e  c h i c k e n  i s  1 2 0 0 ;  i . e . ,  1 / 2 0 - t h  of t h e  f i b e r s  of t h e  
b a s i l a r  membrane o f  man. A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  Werner  ( 1 9 4 0 1 ,  
D e m e n t ' y e v  ( 1 9 4 0 )  a n d  F r e y e  ( 1 9 5 2 - 1 9 5 3 ) ,  t h e  a v i a n  b a s i l a r  membrane 
c o n t a i n s  i r r e g u l a r l y  o r i e n t e d  t h r e a d s  i n  i t s  d e e p e s t  l a y e r s .  I n  t h e  
u p p e r  l a y e r s  i t  c o n s i s t s  o f  e x t r e m e l y  e l o n g a t e d  t h r e a d s ,  l o c a t e d  
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p a r a l l e l  t o  t h e  s u r f a c e ,  w n i c h  f r o m  2 / 3  t o  3 / 4  o f  t h e  membrane r e -  
m a i n  f r e e l y  s t r e t c h e d  o n  t h e  c a r t i l a g i n o u s  f rame.  The a n t e r i o r  a n d  
p o s t e r i o r  z o n e s  i n  c r o s s  s e c t i o n  h a v e  a w e a k l y  l e n t i c u l a r  s h a p e .  On 
t h e  a n t e r i o r  z o n e  r e s t s  t h e  g r e a t e r  p o r t i o n  o f  t h e  P a p i l l a  a c u s t i c a  
b a s i l a r i s ,  a n d  on  t h e  p o s t e r i o r  z o n e  i s  a g r o u p  o f  l o w  h y a l i n e  c e l l s .  
The b a s i l a r  membrane i n  b o t h  z o n e s  c o n s i s t s  o f :  a v e r y  t h i n  u p p e r  
l a y e r  s e p a r a t i n g  t h e  b a s i l a r  membrane f r o m  t h e  r e c e p t o r  l a y e r ;  two 
f i b r o u s  l a y e r s ,  a n  u p p e r  o n e  c o n s i s t i n g  o f  t h i n  f i b e r s  a n d  a l o w e r  
w i t h  t h i c k  f i b e r s  w h i c h  a r e  s u b d i v i d e d  i n t o  t h i n  homogeneous  l a y e r s ;  
a n d  f i n a l l y  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  e n d o t h e l i a l  c e l l s ,  f o r m i n g  a l a y e r  
c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  t y m p a n i c  l i n i n g  l a y e r .  The f i b e r s  o f  t h e  b a s i -  
l a r  membrane a r e  s u r r o u n d e d  w i t h  a l i g h t  homogeneous  i n t e r m e d i a r y  
s u b s t a n c e  i n  w h i c h  a r e  l o c a t e d  t h e  e x t e n d e d  n u c l e i  o f  c o n n e c t i v e  
t i s s u e  c e l l s ,  t h e  p r o c e s s e s  o f  w h i c h ,  a c c o r d i n g  t o  Hasse ( 1 8 6 7 1 ,  
f o r m  t h e s e  f i b e r s .  A d i f f e r e n c e  i n  t h e  s t a i n i n g  o f  f i b e r s  o f  t h e  
a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  z o n e s  o f  t h e  b a s i l a r  membrane i s  n o t e d .  H e l d  
( 1 9 2 6 )  n o t e s  t h a t  i n  t h e  a n t e r i o r  z o n e  t h e y  a r e  s t a i n e d  l i k e  c o l l a -  
g e n  f i b e r s ,  a n d  i n  t h e  p o s t e r i o r  z o n e  l i k e  e l a s t i c  f i b e r s .  

U n f o r t u n a t e l y  t h e r e  a r e  n o t  v e r y  many s t u d i e s  d e d i c a t e d  t o  t h e  
c o c h l e a  o f  b i r d s ,  b a s i c a l l y  d e a l i n g  e i t h e r  w i t h  t h e  a n a t o m i c a l  s t r u c -  
t u r e  or w i t h  i t s  p h y s i o l o g y  ( W e r n e r ,  1 9 4 0 ;  F r e y e ,  1 9 5 2 - 1 9 5 3 ;  
S c h w a r t z k o p f f  a n d  W i n t e r ,  1 9 6 0 ;  S c h w a r t z k o p f f ,  1 9 6 0 ;  W e w e r  e t  a l . ,  
1 9 5 9 ,  a n d  o t h e r s ) .  A more  p r e c i s e  a n d  d e t a i l e d  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  
P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s  i n  b i r d s  i s  f o u n d  i n  t h e  i n v e s t i g a t i o n  
o f  H e l d  ( 1 9 2 6 ) .  B u t  i t  g o e s  w i t h o u t  s a y i n g  t h a t  t h i s  d e s c r i p t i o n ,  
however  p r e c i s e  a n d  d e t a i l e d ,  i s  d a t e d  by more  t h a n  40 y e a r s  a n d  
c a n n o t  c o m p l e t e l y  s a t i s f y  c u r r e n t  d e m a n d s .  However ,  i t  i s  n e c e s s a r y  
t o  n o t e  t h a t  t h e  many d i s c o v e r i e s  H e l d  made w i t h  t h e  a i d  o f  l i g h t  
m i c r o s c o p y  m e t h o d s  w e r e  r e d i s c o v e r e d  r e c e n t l y  w i t h  t h e  a i d  o f  t h e  
e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  - ( f o r  e x a m p l e ,  t h e  p r e s e n c e  o f  k i n o c Z ’ _ i a  i n  r e -  
c e p t o r  c e l l s  of t h e  P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s  o f  t h e  p i g e o n ) .  

The b a s i l a r  a c o u s t i c  p a p i l l a  ( P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s )  i n  / 3 2  
b i r d s  c o n s i s t s  o f  l o w  r e c e p t o r  c e l l s ,  a l t e r n a t i n g  w i t h  h i g h  s u p -  
p o r t i n g  c e l l s .  The r e c e p t o r  c e l l s  o n  t h e i r  a p i c a l  s u r f a c e ,  h a v e  
t h e  s o - c a l l e d  h a i r  l a m i n a ,  i . e .  c u t i c l e  ( H e l d ,  1 9 2 6 1 ,  f r o m  w h i c h  
s e n s o r y  h a i r s  p r o c e e d .  S u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by t h e  
p r e s e n c e  o f  t o n o f i b r i l s  e x t e n d i n g  a l o n g  t h e i r  e n t i r e  l e n g t h .  The 
c e l l s  d i r e c t l y  a d j o i n  t h e  b a s a l  membrane b y  t h e i r ’ n a r r o w  b a s e s .  B e -  
t w e e n  t h e  b a s e s  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  l o c a t e d  n e r v e  f i b e r s ,  i . e . ,  
n e u r o n  d e n d r i t e s  o f  t h e  e i g h t h  a u d i t o r y  g a n g l i o n .  

- 

Near t h e  summit  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  d i s p e r s e d  a n d  t h e  bod-  
i e s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  l o c a t e d  b e t w e e n  t h e m ,  on  t h e  b a s i s  o f  
w h i c h  t h e  a l r e a d y  m e n t i o n e d  n e r v e  f i b e r s  f o r m  s y n a p s e s .  

The n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  l o c a t e d  c l o s e r  t o  t h e  b a s e  
i n  some o f  t h e  c e l l s ,  a n d  i n  o t h e r s  on  t h e  m i d d l e  a n d  h i g h e r  l e v e l s  
o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r ,  d e p e n d i n g  o n  t h e  t y p e  o f  b i r d .  

I n  t h e  p a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s  o f  t h e  p i g e o n  H e l d  ( 1 9 2 6 )  
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d e s c r i b e d  a c e r t a i n  t y p e  o f  t u n n e l  w h i c h  i s  f o r m e d  a t  t h e  p o i n t  o f  
e n t r a n c e  o f  d e n d r i t e  f i b e r s  o f  t h e  a u d i t o r y  n e u r o n s  d u e  t o  t h e  r i -  
mose d e p a r t u r e  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  f r o m  o n e  a n o t h e r .  

R e c e p t o r  e l e m e n t s  a r e  c y l i n d r i c a l  e p i t h e l i a l  c e l l s .  T h e i r  
h e i g h t  somewhat  p r e d o m i n a t e s  i n  t h e  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  p o r t i o n s  
of t h e  p a p i l l a .  They a r e  d i s t i n g u i s h e d  by a r o u n d  b a s e  a n d  s m o o t h  
a p i c a l  s u r f a c e ,  p r o v i d e d  w i t h  a b u n d l e  o f  a u d i t o r y  f i b e r s .  The c y -  
t o p l a s m  o n  f i x e d  p r e p a r a t i o n s  i s  g r a n u l a t e d ;  t h e  n u c l e u s  i s  o v a l  a n d  
l o c a t e d  n e a r e r  t o  t h e  b a s e .  The h a i r s  a r e  u s u a l l y  g l u e d  t o g e t h e r .  
The number o f  h a i r s  may v a r y  a n d  r e a c h e s  1 0 0 .  H e l d  ( 1 9 2 6 )  f i r s t  d e -  
s c r i b e d  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  ( d i p l o s o m e  w i t h  a f l a g e l l u m  l o c a t e d  b e -  
h i n d  t h e  h a i r s  i n  t h e  p i g e o n ) .  R e c e n t l y  t h i s  w a s  c o n f i r m e d  w i t h  t h e  
a i d  o f  t h e  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  ( V i n n i k o v ,  O s i p o v a ,  T i t o v a  a n d  G o v a r -  
d o v s k i y ,  1 9 6 5 ) .  

R e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  a v i a n  C o r t i ' s  o r g a n  h a v e  a v e r y  u n i f o r m  
s t r u c t u r e .  They b e l o n g  t o  Type I1 h a i r  c e l l s ,  a n d  a t  t h e i r  a p i c a l  
e n d  h a v e  a b u n d l e  o f  s t e r e o c i l i a  a n d  o n e  m o b i l e  k i n o c i l i u m  o r i e n t e d  
i n t e r p o l a r l y ,  h a v i n g  a c h a r a c t e r i s t i c  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e  c o n s i s t i n g  
of 9 p a i r s  o f  p e r i p h e r a l  a n d  two c e n t r a l  f i b r i l s .  T h e i r  s t e r e o c i l i a  
a r e  a t t a c h e d  t o  t h e  t e c t o r i a l  membrane by t h e i r  summit  w i t h  t h e  a i d  
of  a s p e c i a l  g l u e .  A t  t h e  b a s e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  l i e s  a r o u n d  
body o f  l i g h t  a n d  d a r k  n e r v e  e n d i r g s ,  p e r f o r m i n g  a s y n a p t i c  s t r u c -  
t u r e  on  t h e m .  The  d a r k  e n d i n g s  e v i d e n t l y  a r e  e f f e r e n t s  ( B o o r d ,  
1 9 6 1 ) .  

The b r a n c h i n g  o f  t h e  a u d i t o r y  n e r v e  i s  e s p e c i a l l y  r i c h  a t  t h e  
b e g i n n i n g  o f  t h e  P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s .  C h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  
a v i a n  c o c h l e a  i s  t h e  f a c t  t h a t  t h e  a u d i t o r y  n e r v e  i n n e r v a t e s  n o t  o n -  
l y  t h e  h a i r  a u d i t o r y  c e l l s ,  b u t  a l s o  t h e  p o s t e r i o r  h y a l i n e  c e l l s ,  
w h i l e  i n  t h e  mammalian c o c h l e a ,  t h e  a u d i t o r y  n e r v e  e n d i n g s  d o  n o t  
e x t e n d  beyond t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  ( H e l d ,  1 9 2 6 ) .  

T h u s ,  i n  b i r d s  t h e r e  i s  n o t  y e t  a s u b d i v i s i o n  o f  r e c e p t o r  c e l l s  
i n t o  e x t e r n a l  a n d  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s ,  w h i c h  c a u s e s  u s  t o  b e  c a r e f u l  
i n  m a k i n g  a c o m p l e t e  homology o f  t h e  p h y s i o l o g y  o f  t h e  h e a r i n g  of  
b i r d s  a n d  m a m m a l s .  

The t e c t o r i a l  membrane a t  t h e  P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s  o f  
b i r d s  i s  s i m i l a r  i n  s t r u c t u r e  t o  t h a t  o f  m a m m a l s .  I t  s t a r t s  f r o m  
homogeneous  h i g h  c y l i n d r i c a l  c e l l s  w h i c h ,  i n  t h e  c o c h l e a  o f  m a m m a l s ,  
c o r r e s p o n d  t o  t h e  c e l l s  o f  t h e  Limbus s p i r a l i s .  The  r e g i o n  c o r r e s -  
p o n d i n g  t o  t h e  i n t e r n a l  s p i r a l  i n c i s u r e  o f  m a m m a l s  i s  s e v e r e l y  r e -  
d u c e d  ( W e r n e r ,  1 9 4 0 )  or c o m p l e t e l y  a b s e n t  i n  b i r d s ,  a n d  t h e  t e c t o -  - / 3 3  
r i a l  membrane s t r e t c h e s  l i k e  a b l a n k e t  o v e r  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  h a i r  
c e l l s  ( R e t z i u s ,  1 8 8 4 ;  Pumphrey ,  1 9 6 1 ) .  The e a r l y  a u t h o r s  ( S a t o h ,  
1 9 1 7 ;  B r e u e r ,  1 9 0 7 )  c o n s i d e r e d  t h a t  t h e  s e n s o r y  h a i r s  o f  r e c e p t o r  
c e l l s  e i t h e r  w e r e  d i r e c t l y  c o n n e c t e d  or t u r n e d  d i r e c t l y  i n t o  f i b e r s  
o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane.  Bu t  H e l d  ( 1 9 2 6 )  r e f u t e s  t h e s e  d a t a  a n d  
shows t h a t  t h e  t e c t o r i a l  membrane o f  b i r d s  f o r m s  t e e t h  o n  i t s  l o w e r  
s u r f a c e ,  b y  w h i c h  i t  i s  a t t a c h e d  t o  t h e  f r e e  s u r f a c e  of t h e  s u p p o r t -  
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i n g  c e l l s ,  f o r m i n g  a c l e a r  h e l m e t - s h a p e d  s p a c e  a b o v e  t h e  h a i r  b u n d l e s  
( M e y e r ,  1 8 7 0 ;  H e l d ,  1 9 2 6 ) .  However ,  as  o u r  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  d a t a  
show,  t h e  s u m m i t s  o f  t h e  s t e r e o c i l i a  a r e  a t t a c h e d  t o  t h e  i n t e r n a l  
s u r f a c e  of t h e  t e c t o r i a l  membrane b y  means  of  a s p e c i a l  c e m e n t  ( V i n -  
n i k o v ,  O s i p o v a ,  T i t o v a  a n d  G o v a r d o v s k i y ,  1 9 6 5 ) .  

I n  r e l a t i o n  t o  t h e  t h i n  s t r u c t u r e  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane i n  
b i r d s  i t  i s  o n l y  known t h a t  i t  c o n s i s t s  o f  t h i n  a n d  t h i c k e r  i n t e r -  
woven f i b e r s ,  g l u e d  w i t h  a n  i n t e r s t i t i a l  b a s i c  s u b s t a n c e .  On i t s  
c o n c a v e  e x t e r i o r  s u r f a c e  i t  i s  c o v e r e d  w i t h  a c e r t a i n  t h i n  c u t i c l e  
( H e l d ,  1 9 2 6 ) .  The l a t e r a l  b o r d e r s  o f  i t  a r e  a t t a c h e d  t o  t h e  a n t e r i -  
or t r a n s p a r e n t  c e l l s ,  t h e  p r o c e s s e s  o f  w h i c h  e n t e r  for a c e r t a i n  
d i s t a n c e  i n t o  t h e  t e c t o r i a l  membrane.  E v i d e n t l y  t h e s e  c e l l s  r e g u -  
l a t e  t h e  t r o p i c i t y  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane .  A s  t h e  i n v e s t i g a t i o n  
o f  B e l a n g e r  ( 1 9 5 3 )  s h o w e d ,  m u c o p o l y s a c c h a r i d e s  a r e  c o n t a i n e d  i n  t h e  
enzyme.  I n  e m b r y o g e n e s i s  t h e  t e c t o r i a l  membrane is d i f f e r e n t i a t e d  
d u e  t o  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e s e  c e l l s .  

T h e r e  a r e  no  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a t i o n s  on  t h e  t h i n  
s t r u c t u r e  o f  t h e  P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s  o f  b i r d s ,  w i t h  t h e  e x -  
c e p t i o n  of  t h o s e  made i n  o u r  l a b o r a t o r y  ( V i n n i k o v ,  O s i p o v a ,  T i t o v a ,  
G o v a r d o v s k i y ,  1 9 6 5 ) .  

The l i t e r a r y  d a t a  g i v e n  a b o v e  show t h e  e x t r e m e  s c a r c i t y  o f  i n -  
f o r m a t i o n  on  t h e  t h i n  s t r u c t u r e  o f  t h e  h e a r i n g  o r g a n  o f  b i r d s ,  t h e  
P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s .  However ,  f o r  i n v e s t i g a t i o n s  i n t o  t h e  
n a t u r e  o f  a c o u s t i c  p e r c e p t i o n ,  t h e s e  d a t a  a r e  e x t r e m e l y  s i g n i f i c a n t ,  
i n s o f a r  a s  t h e  h e a r i n g  o r g a n  o f  b i r d s  i s  n o t  a p r e d e c e s s o r  o f  t h e  
h e a r i n g  o r g a n  o f  m a m m a l s ,  a n d  b o t h  o f  t h e s e  o r g a n s  d e v e l o p e d  i n d e -  
p e n d e n t l y  f r o m  o n e  common b a s e .  T h i s  d i v e r g e n c e  b e g a n ,  e v i d e n t l y ,  
n o t  l a t e r  t h a n  i n  t h e  h i g h  c a r b o n i f e r o u s  p e r i o d  ( 2 5 0 , 0 0 0 , 0 0 0  y e a r s  
a g o )  a n d  f r o m  t h a t  t i m e  t h e s e  two o r g a n s  d e v e l o p e d  i n d e p e n d e n t l y  
( P u m p h r e y ,  1 9 6 1 ) .  

I t  i s  g e n e r a l l y  a c c e p t e d  a t  t h e  p r e s e n t  t2me t h a t  b i r d s  f a r  
s u r p a s s  o t h e r  a n i m a l s  i n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  h e a r i n g  o r g a n ,  b u t  
i n  no  way d o e s  i t  f o l l o w  f r o m  t h i s  t h a t  t h i s  s u p e r i o r i t y  i n  b o t h  
c l a s s e s  i n  t h e  p r o c e s s  o f  e v o l u t i o n  w a s  r e a c h e d  b y  o n e  a n d  t h e  same 
m e a n s .  H e l m h o l t z  ( 1 8 6 8 )  c o n s i d e r e d  t h a t  i n  b o t h  c l a s s e s  t h i s  s u p e r -  
i o r i t y  d e p e n d s  p a r t i a l l y  on  t h e  p e r i p h e r a l  p r o c e s s  a n d  p a r t i a l l y  on  
a n a l y s i s ,  w h i c h  i n  t u r n  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  p s y c h o p h y s i o l o g i c a l  
a b i l i t y  t o  d i s t i n g u i s h  t h e  p i t c h  o f  a s o u n d .  The p r e s e n c e  o f  s t r u c -  
t u r e s ,  d i s t i n g u i s h e d  t o  some d e g r e e  b y  t h e i r  t h i n  c o n s t r u c t i o n ,  
whose o p e r a t i o n  l e a d s  t o  o n e  r e s u l t  ( i . e . ,  f r e q u e n c y  p e r c e p t i o n  a n d  
a n a l y s i s  o f  s o u n d )  i s  a n  i n v a l u a b l e  e x p e r i m e n t  s e t  on  t h e  g r a n d i o s e  
s c a l e  o f  n a t u r e  i t s e l f ,  w h i c h  p r o v i d e s  t h e  i n v e s t i g a t o r  w i t h  m a t e r i -  
a l  for o b t a i n i n g  a n  a n s w e r  t o  t h e  q u e s t i o n  o f  t h e  mechanism o f  a u d i -  
t o r y  p e r c e p t i o n  ( P u m p h r e y ,  1 9 6 1 ) .  

T h u s ,  a t  t h e  b a s i s  o f  t h e  p e r c e i v i n g  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  
e a r  i n  v e r t e b r a t e s ,  d e s p i t e  t h e  v e r y  c o m p l e x  n a t u r e  o f  i t s  a n a t o m i -  
c a l  s t r u c t u r e ,  l i e s  t h e  r e c e p t o r  c e l l ,  p r o v i d e d  w i t h  a b u n d l e  o f  
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s t e r e o c i l i a  a n d  o n e  p o l a r l y  l o c a t e d  m o b i l e  k i n o c i l i u m ,  w h i c h  i s  a b -  
s e n t  o n l y  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f 3 C o r t i ' s  o r g a n  o f  m a m m a l s .  Above 
t h e  s t e r e o c i l i a  a n d  t h e  k i n o c i l i u m  a c o v e r i n g  s t r u c t u r e  i s  d e v e l o p e d  
i n  t h e  f o r m  o f  a n  o t o l i t h  membrane w i t h  o t o l i t h s ,  or a c u p u l a  i n  t h e  
v e s t i b u l a r  p o r t i o n  o f  t h e  i n n e r  e a r ,  or a t e c t o r i a l  membrane i n  C o r -  

w i t h  s c y p h o i d  s y n a p s e s  a n d  Type  I1 c e l l s  w i t h  b u d - l i k e  s y n a p s e s  a r e  
d i s t i n g u i s h e d .  C o n s e q u e n t l y ,  i n  a d d i t i o n  t o  a s t r u c t u r a l  c h a n g e  i n  
o n e  or a n o t h e r  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  c o n n e c t e d  w i t h  
t h e  c h a n g e  or " s e g m e n t a t i o n "  i n  i t s  f u n c t i o n  ( u t r i c u l u s :  o r g a n  o f  
g r a v i t a t i o n ;  s a c c u l u s :  o r g a n  o f  v i b r a t i o n ;  a m p u l l a  o f  t h e  s e m i c i r -  
c u l a r  c a n a l :  o r g a n  r e c e i v i n g  a n g u l a r  a c c e l e r a t i o n s ;  c o c h l e a :  o r g a n  
o f  h e a r i n g ) ,  i n  t h e  p r o c e s s  o f  e v o l u t i o n  t h e r e  i s  o b s e r v e d  a l s o  a 
c h a n g e  i n  t h e  n a t u r e  o f  t h e i r  i n n e r v a t i o n ,  : .e .  t h e  s y n a p t i c  s t r u c -  
t u r e s ,  w h i c h  r e f l e c t s  a n  a b i l i t y  f o r  t r a n s m i s k i o n  o f  c e l l u l a r  i n f o r -  
m a t i o n  i n t o  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  a n d  t h e  p r e s e n c e  o f  e f f e r e n t  
i n n e r v a t i o n  a l o n g  w i t h  t h e  a f f e r e n t  i n n e r v a t i o n .  However ,  Type I 
c e l l s  i n d i c a t e  a l a t e r  s t a g e  o f  e v o l u t i o n ;  t h e y  a r e  a b s e n t  i n  t h e  
r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  l o w e r  v e r t e b r a t e s  a n d  
a r e  e x a r t i c u l a t e d  f i r s t  i n  t h e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  
o f  r e p t i l e s .  I n  t h i s  r e g a r d ,  t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  
e a r  o f  t h e  l o w e r  v e r t e b r a t e s  a r e  s t r u c t u r a l l y  c l o s e r  t o  t h e  r e c e p t o r  
f o r m a t i o n s  of t h e i r  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s ,  a t  t h e  b a s i s  o f  w h i c h  a l s o  
l i e  Type I1 r e c e p t o r  c e l l s .  I n  t h e  p r o c e s s  of  f u r t h e r  e v o l u t i o n  o f  
t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  w i t h  t h e  e x a r t i c u l a t i o n  o f  
a new r e c e p t o r  s t r u c t u r e ,  i . e . ,  t h e  o r g a n  o f  h e a r i n g  ( C o r t i ' s  o r g a n ) ,  
a f u r t h e r  e v o l u t i o n  o f  a u d i t o r y  r e c e p t o r  c e l l s  t a k e s  p l a c e  on t h e  
b a s i s  of t h i s  Type I1 r e c e p t o r  c e l l  w i t h  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s .  
The Type I v e s t i b u l a r  r e c e p t o r  c e l l  w i t h  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s ,  b e -  
i n g  more d i f f e r e n t i a t e d  a n d  s p e c i a l i z e d ,  e v i d e n t l y  l o s e s  t h e  a b i l i t y  
f o r  f u r t h e r  e v o l u t i o n .  

t i ' s  o r g a n .  D e p e n d i n g  on  t h e  n a t u r e  of i n n e r v a t i o n ,  Type I c e l l s  /34 

A s  f a r  a s  s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  c o n c e r n e d ,  t h e i r  s t r u c t u r e  r e -  
m a i n s  p r a c t i c a l l y  u n c h a n g e d  i n  t h e  r e c e p t o r  o r g a n s  o f  t h e  v e s t i b u l e  
of t h e  l a b y r i n t h  b u t  p r o v i d e s  a number of new d i v e r g e n t  f o r m s  o f  
C o r t i ' s  o r g a n  i n  b i r d s  a n d  m a m m a l s .  

A s  w a s  i n d i c a t e d  a b o v e ,  t h e  C o r t i ' s  o r g a n  o f  b i r d s  d i f f e r s  
s h a r p l y  f r o m  t h a t  o f  m a m m a l s  b o t h  by i t s  g e n e r a l  c o n s t r u c t i o n  a n d  by 
t h e  s t r u c t u r e  o f  i t s  r e c e p t o r  e l e m e n t s .  On a c r o s s  s e c t i o n  o f  t h e  
a v i a n  C o r t i ' s  o r g a n ,  r e c e p t o r  c e l l s  f o r m  a v e r y  t h i n  and  d i s t i n c t  
l a y e r  o f  s h o r t  c y l i n d r i c a l  c e l l s .  The n u c l e i  o f  a l l  r e c e p t o r  c e l l s  
a r e  l o c a t e d  on o n e  l e v e l .  From t h e  s i d e  o f  t h e  a u x i l i a r y  a n t e r i o r  
h y a l i n e  a n d  homogeneous  c e l l s  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  d i f f e r e n t i -  
a t e d  by i t s  g r e a t  t h i c k n e s s ,  c h i e f l y  d u e  t o  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  b u t  
e v e n  h e r e  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  somewhat  g r e a t e r  i n  l e n g t h .  The t h i c k -  
n e s s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  g r e a t l y  d i m i n i s h e s  t o w a r d  t h e  e n d  
p o s t e r i o r  h y a l i n e  a n d  homogeneous  a u x i l i a r y  c e l l s ,  a g a i n  b a s i c a l l y  
d u e  t o  s u p p o r t i n g  c e l l s ;  h o w e v e r ,  e v e n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  t h e m s e l v e s  
a r e  o f  l e s s e r  h e i g h t  h e r e .  A l o n g  t h e  b r e a d t h  o f  C o r t i ' s  o r g a n  t h e  
r e c e p t o r  c e l l s  a r e  l o c a t e d  u n e q u a l l y :  w h i l e  i n  t h e  a n t e r i o r  p o r t i o n  
o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  d e n s e l y  g r o u p e d ,  
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SO t h a t  o n l y  t h e  n a r r o w  p r o c e s s e s  o f  t h e  p h a l a n g e s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  
c e l l s  a r e  l o c a t e d  b e t w e e n  t h e m ,  i n  t h e  p o s t e r i o r  h a l f  o f  t h e  r e c e p -  
t o r  e p i t h e l i u m  t h e y  fornl i n d i v i d u a l ,  s t i l l  more  n u m e r o u s  g r o u p s ,  b e -  
t w e e n  w h i c h  a r e  l o c a t e d  t h e  b r o a d  u p p e r  p o r t i o n s  o f  a s u p p o r t i n g  
c e l l  b o d y .  A s  a r e s u l t ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  d e c r e a s e  i n  t h e  number o f  
r e c e p t o r  c e l l s  i n  i n d i v i d u a l  g r o u p s ,  t h e  number o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  
l o c a t e d  b e t w e e n  them i n c r e a s e s .  A r e c e p t o r  c e l l  h a s  a c y l i n d r i c a l  
s h a p e  a n d  a c u t i c u l a r  l a m i n a  i s  l o c a t e d  a t  i t s  s u m m i t ,  w h i c h  u n d e r  
a l i g h t  m i c r o s c o p e  h a s  t h e  s h a p e  o f  a s m a l l  c o l l a r .  A s  t h e  e l e c t r o n  
m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a t i o n s  o f  V i n n i k o v ,  G o v a r d o v s k i y  a n d  O s i p o v a  
( 1 9 6 5 b )  s h o w e d ,  t h e  c u t i c u l a r  l a m i n a  d o e s  n o t  o c c u p y  t h e  e n t i r e  a p i -  
c a l  s u r f a c e  o f  t h e  c e l l ,  a n d  l e a v e s  a s i g n i f i c a n t  f r e e  p o r t i o n  on 
o n e  s i d e .  From t h e  c u t i c l e  o n l y  i m m o b i l e  s t e r e o c i l i a  p r o c e e d ,  w h i l e  
t h e  k i n o c i l i u m  p r o c e e d s  f r o m  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e . ,  l o c a t e d  u n d e r  t h e  
p o r t i o n  o f  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  w h i c h  i s  f r e e  f r o m  c u -  
t i c l e .  On t h e i r  d i s t a l  e n d s  t h e  s t e r e o c i l i a  t e r m i n a t e  i n  b l u n t  c a p -  
i t e l l ; ,  t h e  s u m m i t s  o f  w h i c h  a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y  t h e i r  h i g h  e l e c -  - / 3 5  
t r o n  d e n s i t y .  The c a p i t e l l i  o f  s t e r e o c i l i a  seem to b e  i n s e r t e d  i n  
a n o t c h  o f  t h e  i n n e r  s u r f a c e  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane ,  B e t w e e n  t h e  
membrane s u b s t a n c e  a n d  t h e  c a p i t e l l u m  o f  t h e  s t e r e o c i l i a  t h e r e  i s  a 
l i g h t  homogeneous  l i n i n g ,  w h i c h  i s  e v i d e n t l y  a c e m e n t  a t t a c h i n g  e a c h  
s t e r e o c i l i a  t o  t h e  t e c t o r i a l  membrane.  T h u s  t h e  s t e r e o c i l i a  a r e  r e -  
l i a b l y  a t t a c h e d  by t h e i r  d i s t a l  e n d  t o  t h e  i n n e r  s u r f a c e  o f  t h e  t e c -  
t o r i a l  membrane.  

A s  w a s  a l r e a d y  n o t e d  i n  t h e  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  r e s u l t s  o f  e l e c -  
t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a t i o n s  i n t o  e m b r y o l o g i c a l  m a t e r i a l ,  t h e  k i n -  
o c i l i u m  o f  a l l  r e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  h a s  t h e  same o r i e n t a -  
t i o n . ,  l o c a t e d  b a c k  o f  t h e  b u n d l e  o f  s t e r e o c i l i a ,  i . e . ,  f r o m  t h e  s i d e  
o f  t h e  p o s t e r i o r  h y a l i n e  c e l l s .  However ,  i n  c o n t r a s t  t o  r e c e p t o r  
c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  p o r t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  o f  o t h e r  v e r t e -  
b r a t e s ,  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  a v i a n  C o r t i ' s  o r g a n  a f r e e  p o r -  
t i o n  o f  t h e  s u r f a c e  r e m a i n s  e v e n  f r o m  t h e  o p p o s i t e  s i d e  o f  t h e  c u -  
t i c l e ,  w h i c h  s t i l l  h a s  n o t  b e e n  e x p l a i n e d  f r o m  t h e  p o i n t  o f  v i e w  o f  
c e l l  p o l a r i z a t i o n  or t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  i t s  m o r p h o l o g i c a l  s t r u c -  
t u r e .  The c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  c e l l s  d i f f e r s  b y  i t s  d a r k e r  c o l o r . -  
a t i o n ,  a n d  c o n t a i n s  a l a r g e  number o f  m i t o c h o n d r i a  h a v i n g  t h e  s h a p e  
o f  s h o r t  or b r a n c h i n g  r o d s ,  e l e m e n t s  o f  G o l g i ' s  a p p a r a t u s ,  r i b o s o m e s  
a n d  s y n a p t i c  v e s i c l e s  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s y n a p s i s .  E l e m e n t s  o f  a 
r o u g h  e n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m  a r e  p o o r l y  p r o n o u n c e d .  M i t o c h o n d r i a  
f o r m s  t w o  a c c u m u l a t i o n s :  u n d e r  t h e  c u t i c l e  a n d  u n d e r  t h e  n u c l e u s .  
The n u c l e u s  h a s  a r e g u l a r  r o u n d  s h a p e ,  s m a l l - g r a i n e d  c h r o m a t i n  a n d  
3 n u c l e o l u s  w h i c h  i s  d a r k  i n  e l e c t r o n  d e n s i t y .  The n u c l e u s  i s  c o v -  
e r e d  w i t h  a d o u b l e  n u c l e a r  membrane.  

The s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  c h a r a c t e r i z e d  b y  a s i g n i f i c a n t l y  
l i g h t e r  c y t o p l a s m .  They f o r m  a m u l t i p l e  l a y e r ;  t h e  b a s i s  o f  t h e  
c e l l s  r e s t s  on t h e  b a s a l  membrane.  E x p a n d i n g  i n  a b u l b a r  m a n n e r ,  i n  
t h e i r  c e n t r a l  p o r t i o n  t h e y  f o r m  a d e p r e s s i o n  w h e r e  t h e  b o d i e s  o f  r e -  
c e p t o r  c e l l s  a r e  l o c a t e d .  N a r r o w i n g  a g a i n ,  t h e y  p a s s  b e t w e e n  t h e  
l a t e r a l  s i d e s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  a n d  a r e  p u s h e d  f o r w a r d  o n t o  t h e  
s u r f a c e  o f  t h e  o r g a n  by means  o f  t h e  s m a l l  i n t u m e s c e n c e s  o f  t h e  c a p -  
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i t e l l u m  m e n t i o n e d  e a r l i e r ,  t h e  s o - c a l l e d  p h a l a n g e s .  The p h a l a n g e s  
b o r d e r  t h e  h a i r  c e l l s  on  a l l  s i d e s .  They  b e a r  o n  t h e i r  s u r f a c e  n u -  
m e r o u s  m i c r o v i l i ,  d i v e r g i n g  i n  t h e  f o r m  o f  a r o s e t t e .  I n  t h e  c y t o -  
p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  t h e r e  a r e  o c c a s i o n a l  m i t o c h o n d r i a ,  r i b o -  
somes a n d  e l e m e n t s  o f  G o l g i ' s  a p p a r a t u s .  

The t e c t o r i a l  membrane l o c a t e d  a b o v e  t h e  s u m m i t s  o f  r e c e p t o r  
c e l l s  h a s  a c o a r s e - h a i r e d  s t r u c t u r e  u n d e r  a l i g h t  m i c r o s c o p e .  The 
t h i c k e s t  p a r t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  l i e s  on  t h e  c a r t i l a g i n o u s  
f rame a b o v e  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  l o c a t e d  b e s i d e  t h e  c a r t i l a g e ,  f r o m  
t h e  n e u r o n s  o f  w h i c h  p r o c e e d  a l a r g e  number o f  n e r v e  f i b e r s  p a s s i n g  
t h r o u g h  t h e  c a r t i l a g e  a n d  c o n n e c t i v e  t i s s u e  a n d  b e t w e e n  t h e  b o d i e s  
o f  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  f o r m i n g  s m a l l  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s  a t  t h e  
b a s e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  The n e r v e  e n d i n g s  a n d  p l a s m a t i c  m e m -  
b r a n e s  i n  t h e  r e g i o n  of t h e  r e c e p t o r  c e l l  b a s e s ,  a s  may b e  s e e n  u n -  
d e r  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e ,  f o r m s  t h e  s y n a p s i s ;  Some o f  them a r e  
l a r g e  a n d  l i g h t  a n d  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by t h e i r  l i g h t  n e u r o p l a s m  a n d  
c o n t a i n  l a r g e  m i t o c h o n d r i a .  E v i d e n t l y  t h e s e  a r e  a f f e r e n t .  O t h e r s  
a r e  s m a l l ,  d a r k ,  f i l l e d  w i t h  s y n a p t i c  v e s i c l e s  a n d  e v i d e n t l y  a r e  e f -  
f e r e n t .  O n l y  t h e  f i n e  c o n s t r i c t e d  p o r t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i -  
um, c o n t a i n i n g  more d e n s e l y  d i s t r i b u t e d  r e c e p t o r  c e l l s ,  a n d  a l s o  hy-  
a l i n e  a n d  homogeneous  c e l l s  a r e  l o c a t e d  a t  t h e  l o o s e l y  d r a w n  b a s i l a r  
membrane.  

The r o o f  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  i s  f o r m e d  by t h e  f o l d s  o f  t h e  
Tegmentum v a s c u l o s i u m  h a n g i n g  i n  i t s  o p e n  s p a c e .  I n  a f i x e d  c o c h l e a  
t h e s e  f o l d s  r e a c h e d  t h e  v e r y  s u r f a c e  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane.  By 
s t a i n i n g  w i t h  f e r r i c  h e m o t o x a l i n e ,  i t  i s  c l e a r l y  s e e n  t h a t  b e t w e e n  /36 
t h e  c e l l s  c o m p o s i n g  i t  t h e r e  a r e  d a r k  a n d  l i g h t  c e l l s  w h i c h  w e r e  
c o v e r e d  i n  d e t a i l  i n  t h e  l i t e r a r y  s u r v e y .  The d a r k  c e l l s ,  a s  a 
r u l e ,  l i e  a l o n g  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  f o l d .  I n  i t s  c e n t e r  t h e r e  i s  
u s u a l l y  a v e s s e l  s u r r o u n d e d  b y  a l a y e r  o f  c o n n e c t i v e  t i s s u e .  The 
c e l l s  o f  t h e  Tegmentum v a s c u l o s u m  a r e  d i f f e r e n t i a t e d  by a t h i n  l a r g e  
body w i t h  a r o u n d  or p o l y g o n a l  s h a p e ,  a n d  r o u n d  n u c l e i  i n  w h i c h  t h e  
a c h r o m a t i n  r e t i c u l u m  i s  c l e a r l y  s e e n ;  w e l l - p r o n o u n c e d  g r a i n s  o f  
c h r o m a t i n  o f  v a r i o u s  s i z e s  a r e  more  or l e s s  e q u a l l y  d i s t r i b u t e d  i n  
i t s  k n o t s .  S o m e t i m e s  b l o o d  c e l l s  a r e  v i s i b l e  i n  t h e  c e n t r a l  v e s s e l .  

N e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by a r a t h e r  
s m a l l  a n d  o f t e n  i r r e g u l a r l y  s h a p e d  c e l l  b o d y ,  a n d  by t h e  l a r g e  r o u n d  
or more o v a l  n u c l e u s .  I n  t h e  p e r i p h e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c y t o p l a s m ,  
N i s s l ' s  s u b s t a n c e  i s  w e l l  p r o n o u n c e d .  I n  t h e  n u c l e u s  s m a l l  g r a i n s  
o f  c h r o m a t i n  a r e  e q u a l l y  d i s t r i b u t e d  f r o m  t h e  l i g h t  k a r y o p l a s m .  The 
n u c l e o l u s ,  l o c a t e d  m o s t  o f t e n  i n  t h e  c e n t e r  o f  t h e  n u c l e u s ,  i s  d i s -  
t i n g u i s h e d  f r o m  t h e  c h r o m a t i n  by i t s  r e g u l a r  r o u n d  f o r m  a n d  b r i g h t e r  
c o l o r a t i o n .  Upon r e a c t i o n  t o  n u c l e i c  a c i d s  o n e  n o t e s  a s h a r p  d i f -  
f e r e n c e  b e t w e e n  r e c e p t o r  c e l l s ,  r i c h  i n  n u c l e i c  a c i d s ,  a n d  t h e  s u p -  
p o r t i n g  c e l l s ,  w h i c h  a r e  v e r y  p o o r  i n  t h e m .  A c c o r d i n g  t o  B r a c h e t ,  
w i t h  a r e a c t i o n ,  d e s p i t e  a s u f f i c i e n t l y  s i g n i f i c a n t  c o n c e n t r a t i o n  of 
R N A  d i f f u s e l y  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  c y t o p l a s m ,  i n  t h e  s u b n u c l e a r  r e g i o n  
o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  i s  l o c a t e d  a l a r g e  a c c u m u l a t i o n  o f  g r a n u l a r  
R N A ,  w h i c h  up t o  t h e  p r e s e n t  t i m e  w e  h a v e  o b s e r v e d  o n l y  i n  p i t c h e r -  
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s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s .  The n u c l e i  o f  
r e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n  b i r d s  s o m e t i m e s  h a v e  a s l i g h t l y  
s t a i n e d  k a r y o p l a s m .  A t  t h e  same t i m e ,  i n  s e v e r a l  n u c l e i  i t  i s  com- 
p l e t e l y  c o l o r l e s s .  The c h r o m a t i n  i n  t h e  n u c l e u s  i s  d i s t r i b u t e d  
e q u a l l y  i n  t h e  f o r m  o f  a v e r a g e  s i z e d  g r a i n s .  The n u c l e o l u s ,  g e n e r -  
a l l y  l y i n g  i n  t h e  c e n t e r  o f  t h e  n u c l e u s ,  h a s  c e n t r a l l y  d i s t r i b u t e d  
R N A ,  s u r r o u n d e d  o n  t h e  p e r i p h e r y  b y  D N A .  The c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s  i s  d i s t i n g u i s h e d  by a n  i n s i g n i f i c a n t  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A ,  
w h i c h  c r e a t e s  a l a r g e  c o n t r a s t  b e t w e e n  s u p p o r t i n g  a n d  r e c e p t o r  c e l l s .  
The n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  a p p e a r  t o  b e  s i g n i f i c a n t l y  l i g h t e r  
t h a n  t h e  n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  d u e  t o  t h e  a b s e n c e  o f  c o l o r a t i o n  
i n  t h e  k a r y o p l a s m  a n d  a w e a k e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  i n  t h e  chroma-  
t i n .  The s m a l l  n u c l e o l u s  i s  d i s t i n g u i s h e d  by a h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  
o f  R N A ,  w h i c h  c r e a t e s  a l a r g e  c o n t r a s t  b e t w e e n  s u p p o r t i n g  a n d  r e c e p -  
t o r  c e l l s .  The n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  a p p e a r  t o  b e  s i g n i f i c a n t -  
l y  l i g h t e r  t h a n  t h e  n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  d u e  t o  t h e  a b s e n c e  o f  
c o l o r a t i o n  i n  t h e  k a r y o p l a s m  a n d  a w e a k e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  i n  
t h e  c h r o m a t i n .  The s m a l l  n u c l e o l u s  i s  d i s t i n g u i s h e d  b y  a h i g h e r  
c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s .  The c u t i c l e  o f  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  
t h e  t e c t o r i a l  membrane l a c k s  n u c l e i c  a c i d s ,  b u t  a r e  q u i t e  i n t e n s i v e -  
l y  c o l o r e d  by n o n s p e c i f i c  p y r o n i n .  

The c y t o p l a s m  o f  c e l l s  o f  t h e  Tegmentum v a s c u l o s u m  g i v e s  a v e r y  
weak r e a c t i o n  i n  n u c l e i c  a c i d s  w h i c h  e v i d e n t l y  a t t e s t s  t o  t h e  v e r y  
l o w  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i n  i t .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  n u c l e i  o f  
t h e s e  c e l l s  w i t h  a v e r y  l i g h t  k a r y o p l a s m  r e v e a l  a s i g n i f i c a n t  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  D N A  i n  c h r o m a t i n  g r a i n s  a n d  i n  t h e  n u c l e o l u s .  Due t o  t h e  
s m a l l  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  on p r e p a r a t i o n s  t r e a t e d  w i t h  g a l l o c y a n i n ,  
w e  d i d  n o t  s u c c e e d  i n  d e t e c t i n g  a d i f f e r e n c e  i n  t h e  R N A  c o n t e n t  i n  
t h e  c y t o p l a s m  o f  d a r k  a n d  l i g h t  c e l l s ,  i . e . ,  i n  g e n e r a l  t h e y  a p p e a r  
t o  b e  e q u a l l y  s t a i n e d .  Some d i f f e r e n c e  b e t w e e n  them c a n  b e  d i s -  
c e r n e d  on  p r e p a r a t i o n s  t r e a t e d  a c c o r d i n g  t o  B r a c h e t ' s  m e t h o d ,  e v i -  
d e n t l y  d u e  t o  n o n s p e c i f i c  t i n t i n g  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  d a r k  c e l l s  by 
p y r e n i n .  However ,  t h i s  d i f f e r e n c e  i s  v e r y  i n s i g n i f i c a n t .  

I n  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  a v e r y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  
o f  R N A  i n  t h e  e n t i r e  c y t o p l a s m  i s  o b s e r v e d ,  i n c r e a s i n g  e s p e c i a l l y  i n  
g r a n u l e s  o f  Nissl's s u b s t a n c e .  The k a r y o p l a s m  o f  n u c l e i  o f  t h e  n e u -  
r o n s  l a c k s  n u c l e i c  a c i d ,  w h i l e  i n  t h e  c h r o m a t i n  v e i n s  a v e r y  h i g h  
c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  i s  o b s e r v e d .  L i k e w i s e ,  t h e  n u c l e o l i  o f  t h e s e  
n e u r o n s  a r e  r i c h  i n  n u c l e i c  a c i d s .  However ,  among t h e  n e u r o n s  o f  
t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n ,  t h e  l e v e l  o f  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  
i s  n o t  a l w a y s  t h e  same; a n d  e v e n  w i t h i n  t h e  l i m i t s  o f  o n e  s e c t i o n  o f  
a n  i n t a c t  a n i m a l  i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e e  n e u r o n s  w h i c h  a r e  r i c h e r  i n  / 3 7  
R N A  a n d  t h o s e  w h i c h  a r e  p o o r e r  i n  i t .  R N A  i s  a b s e n t  i n  t h e  p r o c e s s - -  
e s  o f  t h e  n e r v e  c e l l s .  

T h e r e  i s  a d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  
of r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  on  p r e p a r a t i o n s  t r e a t e d  f o r  t o t a l  
p r o t e i n  a c c o r d i n g  t o  D a n i e l l i ' s  m e t h o d .  R e c e p t o r  c e l l s  h e r e  f o r m  a 
d a r k  r o w ,  w h i c h  s t a n d s  o u t  s h a r p l y  a g a i n s t  t h e  l i g h t  b a c k g r o u n d  o f  
s u p p o r t i n g  c e l l s .  I n  t h e  c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  c e l l s  a n  a v e r a g e  o r  
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somewhat  h i g h e r  t h a n  a v e r a g e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  i s  ob-  
s e r v e d .  However ,  i t  i s  s h a r p l y  i n c r e a s e d  i n  t h e  c u t i c l e ,  w h e r e  i t  
r e a c h e s  t h e  maximum p o s s i b l e  f o r  t h e s e  f o r m a t i o n s .  The b u n d l e  o f  
s e n s o r y  h a i r s  l o c a t e d  a b o v e  t h e  c u t i c l e  h a s  a c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o -  
t e i n  c l o s e  t o  t h a t  of  t h e  c y t o p l a s m .  T h i s  c o n c e n t r a t i o n  i s  s i g n i f -  
i c a n t l y  i n c r e a s e d  i n  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  l o c a t e d  b e h i n d  t h e  c u t i c -  
u l a r  l a m i n a  a n d  i n  t h e  k i n o c i l i a  p r o c e e d i n g  f r o m  it  w h i c h  c a n  b e  ob -  
s e r v e d  w i t h  a n  i m m e r s i o n  m a g n i f i c a t i o n  o f  a l i g h t  m i c r o s c o p e  a n d  
i d e n t i f i e d  w i t h  t h e  a i d  o f  e l e c t r o n  o p t i c s .  The p r o t e i n  c o n t e n t  i n  
t h e  c e l l u l a r  membrane i s  somewhat  h i g h e r  t h a n  i n  t h e  c y t o p l a s m .  The 
n u c l e u s  o f  a r e c e p t o r  c e l l  h a s  a w e l l  d e f i n e d  n u c l e a r  membrane ,  d i f -  
f e r e n t i a t e d  by t h e  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n .  The k a r y -  
o p l a s m  o f  t h e  n u c l e u s  i s  s l i g h t l y  s t a i n e d ,  w h i c h  i n d i c a t e s  a l o w  
c o n c e n t r a t i o n  of  t o t a l  p r o t e i n  c o n t a i n e d  i n  i t .  The n u c l e o l u s  i s  
r i c h  i n  p r o t e i n ,  s t a n d i n g  o u t  c l e a r l y  a g a i n s t  t h e  b a c k g r o u n d  o f  t h e  
c h r o m a t i n  w h i c h  i s  p o o r  i n  p r o t e i n .  Around t h e  s h a r p e n e d  b a s e  o f  
t h e  r e c e p t o r  c e l l  t h e r e  a r e  d a r k  s h a r p e n e d  f o r m a t i o n s  r i c h  i n  p r o -  
t e i n ,  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  n e r v e  f i b e r s  a p p r o a c h i n g  t h e m .  I t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  i d e n t i f y  them f r o m  t h e  s m a l l  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s  o f  
d e n d r i t e  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  l o c a t e d  h e r e .  

The c y t o p l a s m  of  s u p p o r t i n g  c e l l s  i s  d i s t i n g u i s h e d  by t h e  v e r y  
l o w  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n ,  w h i c h  i s  somewhat  i n c r e a s e d  i n  t h e  
c e l l u l a r  membranes .  A t  t h e  summit  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  s m a l l  d e s -  
mosomes a r e  v i s i b l e  i n  w h i c h  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i s  e l e v a t -  
e d  t o  t h e  maximum. N u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  h a v e  a w e l l - d e f i n e d  
n u c l e a r  membrane w i t h  a n  a v e r a g e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  a n d  
a l i g h t  k a r y o p l a s m  l a c k i n g  t o t a l  p r o t e i n .  The n u c l e o l u s  l y i n g  i n  
t h e  c e n t e r  o f  t h e  n u c l e u s  i s  v e r y  r i c h  i n  p r o t e i n .  The c h r o m a t i n  
a p p r o x i m a t e s  t h e  n u c l e a r  membrane i n  p r o t e i n  c o n t e n t .  On a l i g h t  
b a c k g r o u n d ,  f o r m e d  by t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  t h e  n e r v e  
f i b e r s  w h i c h  p a s s  t h r o u g h  h e r e  s t a n d  o u t  c l e a r l y ,  a n d  a r e  d i s t i n -  
g u i s h e d  by  a n  a v e r a g e  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n .  They a p p r o a c h  t h e  
r e c e p t o r  c e l l s  a n d  b r a n c h  i n  t r e e  f a s h i o n  n e a r  t h e i r  b a s e s ,  f o r m i n g  
b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s  on them w h i c h  a r e  v e r y  r i c h  i n  p r o t e i n ,  a s  
w a s  i n d i c a t e d  a b o v e .  

The t e c t o r i a l  membrane l y i n g  a b o v e  t h e  s u m m i t s  o f  r e c e p t o r  
c e l l s  i s  v e r y  r i c h  i n  t o t a l  p r o t e i n ,  a l t h o u g h  t h e  c o n c e n t r a t i o n  i n  
i t  i s  somewhat  l e s s  t h a n  i n  t h e  c u t i c u l a r  l a m i n a e  a n d  i n  t h e  desmo- 
s o m e s .  

C e l l s  o f  t h e  f o l d s  o f  t h e  Tegmentum v a s c u l o s u m ,  w i t h  a n a l y s i s  
for t o t a l  p r o t e i n ,  a r e  c l e a r l y  d i v i d e d  i n t o  d a r k  a n d  l i g h t  c e i l s .  
The d a r k  c e l l s  w h i c h  a r e  l o c a t e d  p r i m a r i l y  o n  t h e  p e r i p h e r y  o f  c y t o -  
p l a s m ,  w h i c h  i s  v e r y  r i c h  i n  t o t a l  p r o t e i n ,  show a maximum r e a c t i o n  
t o  p r o t e i n  i n  t h e i r  n u c l e a r  membrane ,  c h r o m a t i n  a n d  n u c l e o l u s .  The 
c y t o p l a s m  o f  l i g h t  c e l l s  i s  d i s t i n g u i s h e d  b y  t h e  m o d e r a t e  c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  p r o t e i n  w h i c h  i n  t h e  n u c l e u s  s i g n i f i c a n t l y  i n c r e a s e s  i n  t h e  
c h r o m a t i n  a t  t h e  n u c l e o l u s ,  b u t  s t i l l  y i e l d s  t o  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  
p r o t e i n  i n  t h e  n u c l e i  o f  d a r k  c e l l s .  
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N e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  a r e  c h a r a c t e r i z e d  b y  a moder-  
a t e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  i n  t h e i r  c y t o p l a s m .  I t  i s  s i g -  
n i f i c a n t l y  h i g h e r  i n  t h e  c l u m p s  o f  N i s s l ' s  s u b s t a n c e  l o c a t e d  a l o n g  
t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  c e l l u l a r  b o d y .  The c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i n  
t h e  c y t o p l a s m  o f  i n d i v i d u a l  n e u r o n s  may v a r y .  The n u c l e u s  o f  a n e u -  
r o n  h a s  a m o d e r a t e  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i n  t h e  c h r o m a t i n  a n d  
somewhat  g r e a t e r  i n  t h e  n u c l e a r  membrane a n d  i n  t h e  n u c l e o l u s ,  w h i c h  
i s  i r r e g u l a r  i n  f o r m .  However ,  i n  t h e  n u c l e i  o f  i n d i v i d u a l  n e u r o n s ,  
p r i m a r i l y  i n  t h o s e  h a v i n g  l o w e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i n  t h e  c y -  - / 3 8  
t o p l a s m ,  a l o w  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i n  t h e  n u c l e o l u s  i s  o b s e r v -  
e d .  A s i g n i f i c a n t  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i s  o b s e r v e d  i n  p r o c e s s -  
e s  o f  n e u r o n s .  

The d i s t r i b u t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s ,  i n  g e n e r a l ,  c o r r e s p o n d s  
w i t h  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  w i t h  t h e  o n l y  d i f f e r e n c e  b e -  
i n g  t h a t  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  
s u p p o r t i n g  c e l l s  i s  somewhat  h i g h e r  t h a n  t h a t  w h i c h  i s  c h a r a c t e r i s -  
t i c  f o r  t o t a l  p r o t e i n .  I n  t h e  t e c t o r i a l  membrane i n  t h e  c e l l s  o f  
t h e  Tegmentum v a s c u l o s u m  a n d  i n  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n ,  
no  l a r g e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  c o n t e n t  a n d  l o c a t i o n  o f  t o t a l  p r o -  
t e i n  i n  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  p r o t e i n  m o l e c u l e s  i s  n o t e d .  

S e v e r a l  p e c u l i a r i t i e s  a r e  o b s e r v e d  i n  t h e  c o n t e n t  a n d  l o c a t i o n  
o f  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  s t r u c t u r e s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  b i r d s .  T h u s  
i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  c e l l s  a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  
g r o u p s  i s  o b s e r v e d ,  w h i c h  i s  s c a r c e l y  i n c r e a s e d  i n  t h e i r  p a r t i c u l a r  
l a m i n a .  T h e r e  i s  a n  i m p e r c e p t i b l e  i n c r e a s e  i n  t h e i r  c o n c e n t r a t i o n ,  
e v e n  i n  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  o f  t h e  k i n o c i l i a  a n d  i n  t h e  k i n o c i l i u m  
i t s e l f .  K a r y o p l a s m  o f  t h e  n u c l e u s  o f  a r e c e p t o r  c e l l  g i v e s  a w e a k l y  
p o s i t i v e  r e a c t i o n  t o  t h . i o l  g r o u p s ,  w h i c h  i n d i c a t e s  t h e i r  i n s i g n i f i -  
c a n t  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  k a r y o p l a s m ,  a n d  i n  g e n e r a l  c o r r e s p o n d s  
w i t h  t h e i r  p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  g r o u p  c o n t e n t .  A v e r y  s i g n i f i c a n t  
c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i s  p r e s e n t  i n  t h e  c h r o m a t i n  a n d  n u c l e -  
o l u s  o f  t h e  n u c l e i ;  h o w e v e r ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  of t h e  t h i o l  g r o u p s  
o f  t h e  n u c l e o l u s  i s  d i f f e r e n t  i n  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  c e l l s .  

I n  t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  t h e r e  i s  a m o d e r a t e  c o n -  
c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s ;  h o w e v e r ,  t h e  d i f f e r e n c e  i n  t h e i r  c o n c e n -  
t r a t i o n  b o t h  i n  t h e  c y t o p l a s m  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  i s  
s i g n i f i c a n t l y  l e s s  s h a r p  t h a n  w e  s a w  w i t h  t h e  r e a c t i o n  t o  t o t a l  p r o -  
t e i n .  The f a c t  i s  i n t e r e s t i n g  t h a t  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  
c e l l s  o f  t h i o l  g r o u p s  f o r m  t h i n  f i b e r s  w h i c h  d o  n o t  a p p e a r  w i t h  t h e  
r e a c t i o n s  t o  p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  a n d  
w h i c h  s t i l l  c a n n o t  b e  f o u n d  u n d e r  t h e  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e .  The nu-  
c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  s e e n  w i t h  d i f f i c u l t y  a g a i n s t  t h e  b a c k -  
g r o u n d  o f  t h e  d a r k e r  c y t o p l a s m  d u e  t o  t h e  l o w  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  
g r o u p s  i n  t h e  n u c l e a r  membrane a n d  i n  t h e  c h r o m a t i n ,  w h i c h  d o e s  n o t  
g r e a t l y  e x c e e d  t h e i r  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  c y t o p l a s m .  The l a r g e  c o n -  
c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  n u c l e o l u s  o f  t h e  nu-  
c l e i  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  

Due t o  t h e  l a r g e  c o n t e n t  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  
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s u p p o r t i n g  c e l l s  a n d  i t s  f i b r o u s  s t r u c t u r e ,  w i t h  t h i s  r e a c t i o n  t h e  
p a s s a g e  of  n e r v e  f i b e r s  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  
i s  l e s s  c l e a r l y  t r a c e d .  However a s h a r p  i n c r e a s e  i n  t h i o l  g r o u p s  
a t  t h e  p o i n t s  w h e r e  t h e  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s  a r e  l o c a t e d  makes  
them more  n o t i c e a b l e t h a n  w i t h  r e a c t i o n  t o  c a r b o x y l  g r o u p s .  

An u n u s u a l l y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i s  o b s e r v e d  I n  
t h e  t e c t o r i a l  membrane w h e r e b y  s i g n i f i c a n t  p o r t i o n s  i n  i t  b e l o n g  t o  
t h e  d i s u l f i d e  g r o u p .  T h i s  a t t e s t s  t o  t h e  h i g h  c o n t e n t  o f  s u l f u r  
c o n t a i n i n g  amino a c i d s  a n d  a l l o w s  o n e  t o  a s s u m e  t h a t  p r o c e s s e s  o f  
d e n a t u r i n g  p r o t e i n  w i t h  a c h a n g e  i n  t h e  c o n f i g u r a t i o n  o f  i t s  m o l e -  
c u l e s  m u s t  p l a y  a l a r g e  r o l e  i n  i t s  f u n c t i o n .  

I n  t h e  Tegmentum v a s c u l o s u m ,  w i t h  t h e  r e a c t i o n s  o f  t h i o l  g r o u p s ,  
t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  d a r k  a n d  l i g h t  c e l l s  a p p e a r s  t o  b e  v e r y  s h a r p  
d u e  t o  t h e  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  
d a r k  c e l l s  a n d  t h e  m i n i m a l  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  l i g h t  c e l l s .  T h i s  
c a u s e s  o n e  t o  a s s u m e  t h a t  t h e  d i f f e r e n c e  i n  t h e i r  c h e m i c a l  c o n t e n t ,  
t o  a s i g n i f i c a n t  d e g r e e ,  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  s u l f u r - c o n t a i n i n g  
a m i n o  a c i d s .  The n u c l e i  i n  t h e  d a r k  c e l l s  h a v e  a c o n t e n t  o f  t h i o l  
g r o u p s  s i m i l a r  t o  t h a t  o f  t h e  c y t o p l a s m ;  t h u s  t h e y  c a n  b e  s e e n  o n l y  
w i t h  g r e a t  e f f o r t ,  a n d  t h e i r  s t r u c t u r e  i s  v e r y  p o o r l y  p r o n o u n c e d .  / 3 9  
I n  t h e  l i g h t  c e l l s  t h e  n u c l e i  a r e  q u i t e  v i s i b l e ,  b u t  t h e  c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e i r  membrane ,  c h r o m a t i n  a n d  n u c l e o u s  i s  
a v e r a g e .  

- 

I n  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  t h e  c y t o p l a s m  o f  i n d i v i d u a l  
n e u r o n s  v a r i e s  g r e a t l y  i n  c o n c e n t r a t i o n  of t h i o l  g r o u p s .  I n  t h e i r  
n u c l e i  a v e r y  s w o l l e n  n u c l e a r  membrane i s  c h a r a c t e r i s t i c ,  e v i d e n t l y  
d u e  t o  t h e  a d j a c e n t  c h r o m a t i n .  The k a r y o p l a s m  h a s  a weak c o n t e n t  o f  
t h i o l  g r o u p s  w h i l e  b o t h  i n  t h e  c h r o m a t i n  a n d  i n  t h e  n u c l e o l u s  i t  i s  
v e r y  h i g h .  The c o n t e n t  o f  t h i o l  g r o u p s  o f  a v e r a g e  c o n c e n t r a t i o n  i s  
o b s e r v e d  i n  t h e  p r o c e s s e s  o f  t h e  n e u r o n .  

T h u s  f o r  a r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  b i r d s ,  l a r g e  
d i f f e r e n c e s  i n  t h e  s t r u c t u r a l  a n d  c y t o c h e m i c a l  o r g a n i z a t i o n  o f  r e -  
c e p t o r  a n d  s u p p o r t  e l e m e n t s  a r e  c h a r a c t e r i s t i c .  They a r e  somewhat  
e q u a l  w i t h  r e a c t i o n  t o  t h i o l  g r o u p s .  The c u t i c l e  o f  r e c e p t o r  c e l l s  
c o n t a i n s  p r i m a r i l y  t o t a l  p r o t e i n  a n d  p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  r i c h  i n  t e r -  
m i n a l  c a r b o x y l  g r o u p s ,  a n d  t o  a l e s s e r  d e g r e e  s u l f u r - c o n t a i n i n g  a m i -  
no a c i d s  a n d  p r o t e i n  m o l e c u l e s  w i t h  o p e n  s u l f h y d r o  g r o u p s .  The t e c -  
t o r i a l  membrane i s  r i c h  i n  t o t a l  p r o t e i n ,  c a r b o x y l s  a n d  c h i e f l y  
t h i o l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  a n d  i n  t h e  Tegmentum v a s c u l o s u m  
t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  d a r k  a n d  l i g h t  c e l l s  i s  d e t e r m i n e d  b y  
t h e i r  p r o t e i n  c o n t e n t  a n d  i s  n o t  c o n n e c t e d  w i t h  R N A .  The c y t o c h e m i -  
c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  i s  l e s s  d i f -  
f e r e n t  f r o m  t h a t  o f  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n .  

T h e  S t r u c t u r e  o f  t h e  Mammalian Cochlea 

T h e  mammalian c o c h l e a  i s  a r r a n g e d  i n  t h e  s h a p e  of a s p i r a l  a -  
r o u n d  i t s  own a x i s ,  i . e . ,  t h e  m o d i o l u s .  The l a t t e r  c o n s i s t s  o f  a 
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s p o n g y  o s s e o u s  t i s s u e ,  b e t w e e n  t h e  l a t t i c e  beams o f  w h i c h  a r e  l o c a t -  
e d  t h e  g a n g l i o u g  a c c u m u l a t i o n s  a n d  t h e  n e r v e  f i b e r s  o f  t h e  s p i r a l  
g a n g l i o n  p r o c e e d i n g  f r o m  t h e m .  The v a s c u l a r  s u p p l y  o f  t h e  m o d i o l u s  
i s  c h a r a c t e r i z e d  b y  t h e  p r e s e n c e  o f  p e r i v a s c u l a r  s h e a t h s ,  w h i c h  e v i -  
d e n t l y  damp t h e  e x p a n s i o n  a n d  c o n t r a c t i o n  o f  t h e i r  i n n e r  c a v i t i e s  i n  
r e l a t i o n  t o  t h e  n e i g h b o r i n g  p e r i l y m p h  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 ) .  

From t h e  m o d i o l u s  a t h i n  o s s e o u s  l a m i n a ,  t h e  Lamina  s p ~ ~ . a l i s  
o s s e a ,  p r o c e e d s  i n  t h e  f o r m  o f  a s p i r a l ,  w h i c h  i n  t u r n  c o n s i s t s  o f  
two l a y e r s  i n  w h i c h  i n  t h e  r a d i a l  c a n a l  p a s s  t h e  m y e l i n i z e d  d e n -  
d r i t e s  o f  n e u r o n s  of t h e  s p i r a l  g a n g l i o n .  The o p e n i n g s  f o r  t h e  e x i t  
o f  t h e s e  d e n d r i t e s  ( F o r a m e n  n e r v o s a )  a r e  f o u n d  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  
i n t e r n a l  c e l l  c o l u m n .  The u p p e r  l a y e r  o f  o s s e o u s  l a m i n a ,  t h e  Haben- 
u l a  p e r f o r a t a ,  t u r n s  d i r e c t l y  i n t o  t h e  v e s t i b u l a r  l i p  or s p i r a l  l i m b ,  
t h e  l o w e r  l a y e r ,  t h i c k e n e d  n e a r  t h e  m o d u l u s  i n t o  t h e  b a s i l a r  m e m -  
b r a n e .  

The c o c h l e a r  c a n a l  o f  t h e  membranous l a b y r i n t h ,  D u c t u s  c o c h l e -  
a r i s ,  i n  w h i c h  C o r t i ' s  o r g a n  i s  l o c a t e d ,  i s  p r e s e n t e d  a s  a b l i n d l y  
t e r m i n a t i n g  s a c  e x p a n d e d  t o w a r d  t h e  t o p  o f  t h e  c o c h l e a  a n d  t u r n i n g  
a number of i t s  h e l i c e s  i n  a s p i r a l  c u r v e .  I n  m o n o t r e m a t a  t h e r e  i s  
o n l y  h a l f  a h e l i x ,  i n  p l a c e n t a l  m a m m a l s ,  t h e i r  number c a n  r e a c h  4 -  
1 / 2  ( t h e  g u i n e a  p i g ) .  I n  man t h e r e  a r e  2-1 /2  h e l i c e s .  The u s u a l  
l e n g t h  o f  t h e  c o c h l e a r  d u c t  o f  man i s  35  m m .  

A t  t h e  b a s e  of t h e  c o c h l e a r  c a n a l  t h e r e  i s  a n  e x p a n s i o n ,  i . e . ,  
t h e  b l i n d  s ac  o f  t h e  v e s t i b u l e  (Coecum v e s t i b u l a r i s ) ,  w h i c h  i s  u n i t -  
e d  w i t h  t h e  a i d  o f  a n a r r o w  c a n a l  ( D u c t u s  r e u n i e n s )  w i t h  t h e  c a v i t y  
o f  t h e  s a c c u l u s .  I n  c r o s s  s e c t i o n  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  h a s  a t r i a n -  
g u l a r  f o r m .  T h r e e  w a l l s  a r e  d i s t i n g u i s h e d  i n  i t  w h i c h  a l o n g  t h e  
a x i s  a r e  r e s p e c t i v e l y  c a l l e d  t h e  s u p e r i o r ,  e x t e r n a l  a n d  i n f e r i o r .  
The s u p e r i o r  w a l l  o f  t h e  c a n a l  i s  t h i n n e r - - t h i s  i s  R e i s s n e r ' s  m e m -  
b r a n e ,  s e p a r a t i n g  i t  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  l a d d e r .  The e x t e r n a l  w a l l  
i s  o f  g r e a t e r  t h i c k n e s s  a n d  c o n c a v e  f o r m .  I t  l i n e s  t h e  u p p e r  h a l f  
o f  t h e  s p i r a l  c o n n e c t i o n  i n  t h e  f o r m  o f  t h e  s o - c a l l e d  v a s c u l a r  s t r i a  
a n d  t a k e s  p a r t  i n  t h e  f o r m a t i o n  o f  endolymph ( H e l d ,  1 9 2 6 ;  K o l m e r ,  - / 4 0  
1 9 2 7 ;  S a x e n ,  1 9 5 1 ) .  The l o w e r  w a l l  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  h a s  a more  
c o m p l e x  s t r u c t u r e .  I t  r e p r e s e n t s  a c o n t i n u a t i o n  o f  t h e  l a m i n a  s p i -  
r a l i s  o s s e a ,  on  w h i c h  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  i n t u m e s c e n c e  i s  l o c a t e d ,  
i . e . ,  t h e  s p i r a l  l i p  w i t h  t h e  t e c t o r i a l  membrane p r o c e e d i n g  f r o m  i t s  
e p i t h e l i a l  a n d  s p i r a l  i n c i s i o n ,  f r o m  w h i c h  t h e  b a s i l a r  membrane b e -  
g i n s  w i t h  C o r t i ' s  o r g a n  l o c a t e d  o n  i t s  e n d o l y m p h a t i c  s u r f a c e .  The 
b a s i l a r  membrane i s  a t t a c h e d  t o  t h e  s p i r a l  l i g a m e n t s .  

Reissner's m e m b r a n e  i s  a t h i n  membrane a b o u t  2 11 i n  t h i c k n e s s ,  
w h i c h ,  f r o m  t h e  s i d e  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l ,  i s  c o v e r e d  b y  a p o l y g o -  
n a l ,  f l a t  e p i t h e l i u m  w i t h  d i s t i n c t  i n t e r c e l l u l a r  m a r g i n s .  T h e s e  
c e l l s  h a v e  a n  o v a l  n u c l e u s  a n d  a r e  v e r y  s t r o n g l y  s t a i n e d  w i t h  b a s i c  
s t a i n s .  A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  e l e c t r o n  m i c r o s c o p y  ( B a i r a t i  a n d  
I u r a t o ,  1 9 6 4 ) ,  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e s e  c e l l s  t h e r e  a r e  f e w  m i t o -  
c h o n d r i a ,  a s m a l l  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  a n d  a n  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m  
w h i c h  c o n s i s t s  o f  v e s i c l e s  c o v e r e d  w i t h  P a l a d e ' s  g r a n u l e s .  From t h e  
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s i d e  o f  t h e  v e s t i b u l a r  l a d d e r  R e i s s n e r ' s  membrane i s  l i n e d  w i t h  a 
t h i n  e n d o t h e l i u m  o f  m e s e n c h y m a l  o r i g i n ,  t h e  c e l l s  o f  w h i c h  a r e  l e s s  
d i f f e r e n t i a t e d  a n d  p o o r  i n  e n d o p l a s m a t i c  o r g a n e l l e s .  Between t h e s e  
two l a y e r s  o f  c e l l s  t h e r e  i s  a v e r y  t h i n ,  s t r u c t u r e l e s s  membrane 
2 0 0  8 t h i c k .  
b l o o d  v e s s e l s  c a n  b e  f o u n d  (Shambaugh,  1 9 0 5 ) .  I n  man, R e i s s n e r ' s  
membrane d o e s  n o t  c o n t a i n  v e s s e l s .  

Here i n  s e v e r a l  t y p e s  o f  a n i m a l s  ( r a b b i t s  a n d  g o a t s )  

T h e  V a s c u l a r  S t r i a .  The e x t e r n a l  w a l l  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  
a d j a c e n t  t o  t h e  s p i r a l  l i g a m e n t s  i s  l i n e d  w i t h  e p i t h e l i u m  of t h e  
v a s c u l a r  s t r i a  a n d  e p i t h e l i u m  o f  t h e  e x t e r n a l  i n c i s u r e  ( S u l c u s  e x -  
t e r n u s ) ,  a n d  t h e  s o - c a l l e d  e x t e r n a l  s p i r a l  p r o m i n a n c e  ( P r o m i n e n t i a  
s p i r a l i s ) .  The e p i t h e l i u m  o f  t h e  v a s c u l a r  s t r i a  h a s  a c o m p l e x  
s t r u c t u r e .  A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  l i g h t  m i c r o s c o p y  i t  c o n s i s t s  
o f  l o w  c y l i n d r i c a l  c e l l s ,  l o c a t e d  on  c a p i l l a r i e s  a n d  t h e  l a r g e r  v e s -  
s e l s  b o t h  o f  t h e  a r t e r i a l  a n d  v e i n o u s  t y p e s  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 ) .  

A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  e l e c t r o n  m i c r o s c o p y  ( E n g s t r i j m ,  e t  a l . ,  
1 9 5 5 ;  S m i t h ,  1 9 5 7 ;  B a i r a t i  a n d  I u r a t o ,  1 9 6 0 a ;  S p o e n d l i n  a n d  B a l o g h  
J r . ,  1 9 6 3 ) ,  i t  w a s  e s t a b l i s h e d  t h a t  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  v a s c u l a r  
s t r i a  c o ' n s i s t s  o f  b a s i c  a n d  t r a n s i t i o n a l  c e l l s  l o c a t e d  a t  t h e  b o r -  
d e r  w i t h  t h e  s p i r a l  l i g a m e n t s .  T r a n s i t i o n  c e l l s  h a v e  a n  o b l a t e  
s h a p e  a n d  a r e  l o c a t e d  i n  4-5 r o w s .  They a r e  b o r d e r e d  more  o r  l e s s  
e q u a l l y  by a p l a s m a t i c  membrane.  T h e i r  c y t o p l a s m  i s  d i s t i n g u i s h e d  
by l o w  e l e c t r o n  d e n s i t y ,  a n d  i t  c o n t a i n s  f e w  c y t o p l a s m i c  o r g a n e l l e s .  
Among t h e  b a s i c  c e l l s ,  l i g h t  d e e p l y  s i t u a t e d  c e l l s  a n d  m a r g i n a l  d a r k  
c e l l s ,  w h i c h  a r e  v e r y  c l o s e l y  bound t o  e a c h  o t h e r ,  a r e  d i s t i n g u i s h e d  
among t h e  b a s i c  c e l l s .  The d a r k  c e l l s  u s u a l l y  c o v e r  t h e  e n t i r e  s u r -  
f a c e  o f  t h e  v a s c u l a r  s t r i a  a n d  b y  t h e i r  l o n g  "open-work"  c e l l u l a r  
p r o c e s s e s  of i r r e g u l a r  f o r m  t h e y  c o n t a c t  t h e  l i g h t  c e l l s .  By t h e i r  
c e l l u l a r  p l a s m a t i c  membrane t h e y  a r e  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  endolymph o f  
t h e  c o c h l e a r  c a n a l  a n d  a c c u m u l a t e  n e a r  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  v a c u o l e s  
a n d  s e c r e t o r y  g r a n u l e s .  T h e i r  c y t o p l a s m  c o n t a i n s  n u m e r o u s  t u b u l a r  
a n d  v e s i c u l a r  f o r m a t i o n ,  w h i c h  a r e  c o v e r e d  w i t h  membranes o f  t h e  e n -  
d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m ,  s c a t t e r e d  w i t h  P a l a d e ' s  g r a n u l e s ,  a l a r g e  
number o f  m i t o c h o n d r i a ,  a n d  a v e r y  d i s t i n c t  G o l g i ' s  a p p a r a t u s .  The 
n u c l e i  a r e  l o c a t e d  e i t h e r  n e a r  t h e  s u r f a c e  o r  a r e  removed i n t o  t h e  
body o f  t h e  c e l l .  The s t r u c t u r e  o f  t h e s e  c e l l s  i s  a n a l o g o u s  t o  t h e  
P l a n a  s e m i l u n a t a  c e l l s  ( B a i r a t i  a n d  I u r a t o ,  1 9 6 0 a ,  1 9 6 0 b ) ;  t o  r e n a l  
t u b u l e s  ( P e a s e ,  1 9 5 5 ) ,  t o  n o n p i g m e n t e d  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c i l i a r  body 
( H o l m b e r g ,  1 9 5 6 ) ;  a n d  t o  t h e  P l e x u s  c h o r i o d e i  ( M a x w e l l  a n d  P e a s e ,  
1 9 5 6 ) .  T h i s  p e r m i t t e d  B a i r a t i  a n d  I u r a t o  ( 1 9 6 4 )  t o  e x p r e s s  t h e  hy-  
p o t h e s i s  t h a t  t h e  c e l l s  o f  t h e  v a s c u l a r  s t r i a  h a v e  a s i m i l a r  f u n c -  
t i o n  a n d  e n s u r e  t h e  f i l t r a t i o n  o f  e n d o l y m p h  a n d  t h e  r e g u l a t i o n  of 
i o n  c o n c e n t r a t i o n .  

/ 4 1  - The m a r g i n a l  p l a s m a t i c  membrane f o r m s  n u m e r o u s  f o l d s ,  w h i c h  
s u r r o u n d  t h e  w a l l s  o f  t h e  c a p i l l a r i e s  a n d  c r e a t e  t h e  i l l u s i o n  o f  
t h e i r  i n t e r c e l l u l a r  d i s p e r s i o n .  However ,  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n -  
v e s t i g a t i o n s  show t h a t  t h e r e  i s  a l w a y s  a c e l l u l a r  c y t o p l a s m i c  m e m -  
b r a n e  b e t w e e n  t h e  w a l l  o f  t h e  c a p i l l a r y  a n d  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  
c e l l ,  a n d  t h u s  t h e  c a p i l l a r i e s  i n  t h e  v a s c u l a r  s t r i a  a r e  a l w a y s  
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s i t u a t e d  e x t r a c e l l u l a r l y .  I n  t h e  n a r r o w  p o r t i o n s  o f  c y t o p l a s m  l o -  
c a t e d  b e t w e e n  t h e  f o l d s  o f  t h e  p l a s m a t i c  membrane t h e r e  a r e  l o n g  
r o w s  o f  m i t o c h o n d r i a ,  v e s i c l e s  a n d  f r e e  P a l a d e ' s  g r a n u l e s .  T h e s e  
c e l l s  c o n t a i n  g r a i n s  o f  p i g m e n t ,  i . e . ,  m e l a n i n ,  w h i c h  c o n s i s t s  o f  
i n d i v i d u a l  g r a i n s  o r  o f  a c c u m u l a t i o n s  o f  t h e m .  The f o r m a t i o n  o f  
p i g m e n t  t a k e s  p l a c e  i n  t h e  r e g i o n  o f  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  ( G i i t t e s ,  1958;  
R e i s e r ,  1 9 5 9 )  a n d  i n  B e c k ' s  o p i n i o n  ( 1 9 6 1 1 ,  t h e  p i g m e n t  w h i c h  i s  
f o u n d  i n  t h e  v a s c u l a r  s t r i a  may t a k e  p a r t  i n  t h e  e x c h a n g e  o f  s u b -  
s t a n c e s  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l .  T h e s e  c e l l s  a r e  d i f f e r e n t i a t e d  by 
t h e i r  d i f f e r e n t  h e i g h t s ,  w h i c h  d e t e r m i n e  t h e  i r r e g u l a r i t y  of  t h e  s u r -  
f a c e  o f  t h e  v a s c u l a r  s t r i a .  

Endolymph and perilymph. The endo lymph  f i l l s  t h e  c o c h l e a r  d u c t  
a n d  t h e  o t h e r  p a r t s  o f  t h e  l a b y r i n t h  i n c l u d i n g  t h e  D u c t u s  a n d  S a c c u s  
e n d o l y m p h a t i c u s .  T h i s  l a t t e r  l i e s  a b o v e  t h e  b r a i n  b e t w e e n  t h e  l a m i n a  
o f  t h e  d u r a  m a t t e r ,  n e a r  t h e  membranous v e i n o u s  s i n u s .  The e n d o -  
lymph e n t e r s  t h e  s p a c e  o f  t h e  l a b y r i n t h  a n d  l e a v e s  i t s  b o u n d s  i n  
d e f i n i t e , p a r t s ,  f o r  e x a m p l e ,  i n  t h e  S a c c u s  e n d o l y m p h a t i c u s  a n d  i n  
t h e  v a s c u l a r  s t r i a  o f  t h e  c o c h l e a  a n d  i n  a n a l o g o u s  s t r u c t u r e s  o f  t h e  
a u d i t o r y  s p o t s  a n d  t h e  c r i s t a e  o f  t h e  v e s t i b u l e .  

The e p i t h e l i u m  o f  t h e  e x t e r n a l  i n c i s u r e ,  l y i n g  b e t w e e n  t h e  v a s -  
c u l a r  s t r i a  a n d  t h e  b a s i l a r  membrane p r o v i d e s  a s e r i e s  o f  c y t o p l a s -  
m a t i c  p r o c e s s e s  i n  t h e  d i r e c t i o n  t o w a r d  t h e  b l o o d  a n d  l y m p h a t i c  v e s -  
s e l s ,  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  o f  t h e  s p i r a l  l i g a m e n t s .  
The l a t t e r  d i s p l a y  a n  a b i l i t y  f o r  p h a g o c y t o s i s ,  s w a l l o w i n g  d e t r i t u s ,  
w h i c h  i s  a l w a y s  p r e s e n - t  i n  t h e  e n d o l y m p h .  S e v e r a l  c e l l s  a l s o  r e v e a l  
phenomenon o f  d e g e n e r a t i o n  a n d  p y c n o s i s  o f  t h e  n u c l e i .  A t  t h e  p r e s -  
e n t  t i m e  i t  i s  a c c e p t e d  t h a t  a n  o u t f l o w  o f  endo lymph  e x i s t s  i n  t h e  
r e g i o n  o f  e x t e r n a l  i n c i s u r e ,  a l t h o u g h  i t  i s  i m p o s s i b l e  w i t h  h i s t o -  
l o g i c a l  m e t h o d s .  The  e p i t h e l i u m  o f  t h e  e x t e r n a l  i n c i s u r e  t u r n s  i n -  
t o  s e v e r a l  t y p e s  o f  C l a u d i u s '  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  a n  a n a l o g o u s  
s t r u c t u r e .  

The basilar membrane (Membrana b a s i l a r i s )  i s  t h e  f u n d a m e n t a l  
w a l l  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  on  w h i c h  t h e  e l e m e n t s  of  C o r t i ' s  o r g a n  
a r e  l o c a t e d  ( P a p i l l a  b a s i l a r i s ) .  I t s  s u r f a c e  t u r n s  t o w a r d  t h e  p e r i -  
lymph o f  t h e  t y m p a n i c  l a d d e r ,  i s  c o v e r e d  w i t h  a l a y e r  o f  t h i n  e n d o -  
t h e l i u m  o f  mesenchymal  n a t u r e ,  u n d e r  w h i c h  v e s s e l s  c a n  b e  l o c a t e d ,  
w h i c h  a r e  a l w a y s  a b s e n t  i n  C o r t i ' s  o r g a n  i t s e l f .  I t  is a c o n n e c t i v e  
t i s s u e  l a m i n a  w h i c h  s t r e t c h e s  a l o n g  t h e  e n t i r e  c o c h l e a  c a n a l  i n  t h e  
f o r m  o f  a s p i r a l .  I t s  e x t e r n a l  e d g e  b e g i n s  i n  t h e  f o r m  o f  s e p a r a t e  
f i b e r s  o f  t h e  H e b e n u l a  p e r f o r a t a ,  i n  w h i c h  t h e  Lamina  s p i r a l i s  o s s e a  
t e r m i n a t e s .  I n  t h e  b a s i l a r  membrane two p o r t i o n s  a r e  d i f f e r e n t i a t e d ,  
w h i c h  t u r n  i n t o  o n e  a n o t h e r :  t h e  e x t e r i o r  z o n e ,  t h e  Zona a r c u a t a  on  
w h i c h  t h e  t u n n e l  i s  l o c a t e d ,  and  t h e  i n t e r n a l  and  e x t e r n a l  h a i r  
c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n ;  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  b a s e  o f  t h e  e x t e r n a l  
c o l u m n s  i t  t u r n s  i n t o  t h e  e x t e r n a l  z o n e ,  t h e  Zona p e c t i n a t a ,  on  
w h i c h  b a s i c a l l y  H e n s e n ' s  c e l l s  a r e  l o c a t e d .  The e x t e r n a l  z o n e  i s  
a t t a c h e d  t o  t h e  s p i r a l  l i g a m e n t .  A c c o r d i n g  t o  N e u b e r t ' s  a n a t o m i c a l  
d a t a  ( N e u b e r t ,  1 9 4 9 ) ,  t h e  b a s i l a r  membrane n o t  o n l y  e x t e n d s  a l o n g  
t h e  c o c h l e a  b u t  i s  e x p a n d e d .  I t s  b r e a d t h  f l u c t u a t e s  f r o m  0 . 4 2 3  t o  

48  



r- 

0 . 6 5 1  m m .  

A t  t h e  b a s e  o f  t h e  b a s i l a r  membrane s t r u c t u r e  l i e  t h i n  c o l l a g e n  
f i b e r s ,  % . e . ,  " s t r i n g s 1 ' ,  w h i c h  s t r e t c h  i n  t h e  f o r m  o f  a c o n t i n u o u s  
r a d i a l  b u n d l e ,  d i r e c t e d  p e r p e n d i c u l a r  t o  i t s  l e n g t h .  The f i b e r s  l o -  
c a t e d  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  Zona a r c u a t a ,  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by  t h e i r  
t h i n n e s s  and  t e n d e r n e s s .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  f i b e r s  o f  t h e  Zona 
p e c t i n a t a  a r e  t h i c k e r  a n d  s t r a i g h t e r .  The  f i b e r s  become b r o a d e r  a n d  
l o n g e r ,  t h e  h i g h e r  t h e y  g o  t o w a r d  t h e  summit  o f  t h e  c o c h l e a .  The  
s h o r t e s t  f i b e r s  a r e  l o c a t e d  i n  t h e  b a s i l a r  membrane a t  t h e  l e v e l ' o f  
t h e  Coecum v e s t i b u l a r a e ;  h e r e  t h e i r  l e n g t h  i s  e q u a l  t o  1 0 4  p, a n d  a t  
t h e  summit  o f  t h e  c o c h l e a  t h e y  e q u a l  504 p ( K o l m e r ,  1 9 2 7 ;  Bargmann,  
1 9 5 1 ) .  The f i b e r s  a r e  l o c a t e d  i n  t h e  f u n d a m e n t a l  homogeneous  i n t e r -  
s t i t i a l  s u b s t a n c e .  A c c o r d i n g  t o  R e t z i u s ,  t h e  t o t a l  number o f  f i b e r s  
of t h e  b a s i l a r  membrane r e a c h e s  2 4 , 0 0 0  ( R e t z i u s ,  1 8 8 4 ) .  

M . D .  L a b d o v s k i y  ( 1 8 7 4 )  f i r s t  t u r n e d  a t t e n t i o n  t o  t h e  f a c t  t h a t  
i n  t h e  Zona p e c t i n a t a  t h e  f i b e r s  a r e  l o c a t e d  i n  two r o w s  a n d  b e t w e e n  
them t h e r e  i s  a t r a n s p a r e n t  l a y e r  o f  f u n d a m e n t a l  i n t e r s t i t i a l  s u b -  
s t a n c e .  I n  t h e  Zona a r c u a t a ,  a c c o r d i n g  t o  h i s  d a t a ,  t h e r e  i s  o n l y  
o n e  l a y e r  o f  f i b e r s .  

A c c o r d i n g  t o  e l e c t r o n  m i c r o s c o p i c  i n v e s t i g a t i o n s  ( E n g s t r b m ,  
1 9 5 5 a ;  I u r a t o ,  1 9 6 2 a ,  1 9 6 2 b ) ,  t h e  b a s i l a r  membrane c o n s i s t s  o f  f o u r  
l a y e r s .  The u p p e r  s u p p o r t  l a y e r  d i r e c t l y  a d j o i n s  t h e  e p i t h e l i u m  o f  
C o r t i ' s  o r g a n .  On t h e  s u r f a c e  o f  t h e  s u p p o r t  l a y e r  Is  f o r m e d  a ho -  
mogeneous  a n d  c o n t i n u o u s  membrane o f  a v e r a g e  e l e c t r o n  d e n s i t y ,  a p -  
p r o x i m a t e l y  200 8 t h i c k ,  s e p a r a t e d  f r o m  i t s  own p l a s m a t i c  membrane 
o f  t h e  e p i t h e l i u m  o f  C o r g i ' s  o r g a n  by a f i s s u r e  1 8 0  8 i n  w i d t h .  D i -  
r e c t l y  u n d e r  t h e  membrane i s  t h e  f i r s t  f i b r i l l a r  l a y e r  c o n s i s t i n g  o f  
f i b e r s  o f  85 -105  R ,  
A f t e r  t h e m ,  t h e r e  f o l l o w s  t h e  u p p e r  homogeneous  l a y e r ,  d i r e c t l y  
t u r n i n g  i n t o  t h e  l o w e r  f i b r i l l a r  l a y e r  c o n t a c t i n g  w i t h  t h e  e n d o t h e -  
l i a l  c e l l s ,  l i n i n g  t h e  t y m p a n i c  s u r f a c e  w h i c h  I u r a t a  c a l l s  t h e  c e l l s  
o f  t h e  b a s i l a r  membrane .  I n  t h e  f i r s t  f i b r i l l a r  l a y e r  a r e  l o c a t e d  
f i b r i l s  o f  a n  a v e r a g e  s i z e  ( 0 . 2 - 0 . 4  m p  i n  d i a m e t e r ) ,  w h i c h ,  on  t h e  
a v e r a g e ,  i n  t h e  b a s a l  h e l i c e s  a r e  n o t  v e r y  d i s t i n c t l y  s e p a r a t e d  f r o m  
o n e  a n o t h e r  a n d  f o r m  numerous  a n a s t o m o s e s ,  c r e a t i n g  t h e  i m p r e s s i o n  
o f  a c o n t i n u i t y  o f  f i b r i l l a r  l a y e r s ,  The  s e c o n d  f i b r i l l a r  l a y e r  
 consist^: o f  l a r g e  f i b r i l s  ( d i a m e t e r  0 . 5 - 1 . 5  m p )  o f  t h e  r e g u l a r  c y -  
l i n d r i c a l  f o r m ,  w h i c h  a r e  d i s t i n c t l y  s e p a r a t e d  f r o m  o n e  a n o t h e r  by 
homogeneous  s u b s t a n c e .  The s p a c e  b e t w e e n  t h e  two f i b r i l l a r  l a y e r s  
i s  f i l l e d  w i t h  a homogeneous  b a s i c  s u b s t a n c e  i n  w h i c h ,  i n  t h e  m i d d l e  
a n d  b a s a l  h e l i c e s ,  a r e  l o c a t e d  t h e  numerous  s m a l l  a n d  a v e r a g e  s i z e  
f i b r i l s .  The  l o w e r  homogeneous  l a y e r  l a c k s  f i b r i l s .  The  s o - c a l l e d  
c e l l s  o f  t h e  b a s i l a r  m e m b r a n e ' ( o r  e n d o t h e l i a l  c e l l s )  l i n i n g  t h e  tym- 
p a n i c  s u r f a c e  h a v e  a c y t o p l a s m  p o o r  i n  o r g a n e l l e s ,  c o n s i s t i n g  b a s i c -  
a l l y  o f  a h y a l o p l a s m a t i c  m a t r i x  w i t h  l o w  e l e c t r o n  d e n s i t y .  The Zona 
a r c u a t a  a n d  Zona p e c t i n a t a  o f  t h e  b a s i l a r  membrane r e v e a l  a s i g n i f i -  
c a n t  d i f f e r e n c e .  I n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  Zona  a r c u a t a  t h e r e  i s  a l a y e r  
o f  r a d i a l  f i b e r s  d i s t r i b u t e d  a n d  a n a s t a m o s i z i n g  b e t w e e n  e a c h  o t h e r ,  
f o r m i n g  t o g e t h e r  a n e t - l i k e  s t r u c t u r e  l y i n g  i n  a homogeneous  t r a n s -  

s u r r o u n d e d  by  a homogeneous  b a s i c  s u b s t a n c e .  
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p a r e n t  mass. T h e s e  n e t - l i k e  f i b e r s ,  h o w e v e r ,  l i e  c l o s e  t o  t h e  b a s e  
o f  t h e  c e l l  co lumn b u t  n e v e r  e n t e r  t h e m .  On t h e  t y m p a n i c  s i d e  o f  
t h e  b a s i l a r  membrane u n d e r  t h e  f i b r i l s  t h e r e  is a t h i n  l a y e r  o f  ho-  
mogeneous  m a t e r i a l  on  w h i c h  t h e  e p i t h e l i u m  a n d  c a p i l l a r i e s  a r e  l o -  
c a t e d .  

From t h e  b a s e  o f  t h e  e x t e r i o r  c e l l  c o l u m n s  o f  C o r t i ' s  o r g a n ,  
t h e  f i b r i l l a r  l a y e r  o f  t h e  b a s i l a r  membrane d i v i d e s  i n t o  two  l a y e r s  
w h i c h  s t r e t c h  a l o n g  t h e  e n t i r e  Zona  p e c t i n a t a .  They  a r e  s e p a r a t e d  
f r o m  o n e  a n o t h e r  by  a t r a n s p a r e n t  f o r m l e s s  l a y e r .  The u p p e r  o f  t h e s e  
l a y e r s  i s  l o c a t e d  d i r e c t l y  u n d e r  t h e  p l a s m a t i c  membrane o f  e l e m e n t s  
o f  C o r t i ' s  o r g a n s .  I n  b o t h  l a y e r s  t h e  f i b r i l s  a r e  n u m e r o u s ,  t h e i r  - / 4 3  
d i a m e t e r s  e q u a l  300  %. 
b u t  t h e s e  a n a s t o m o s e s  a r e  t h i n .  A t  a p o i n t  o f  t r a n s i t i o n  i n t o  t h e  
s p i r a l  l i g a m e n t  b o t h  f i b r o u s  l a y e r s  a r e  f u s e d .  I t  i s  n e c e s s a r y  t o  
m e n t i o n  t h a t  i n  t h e  l o w e r  l a y e r s  t h e s e  f i b r i l s  f o r m  a c o n t i n u o u s  
membrane w h i c h  i s  d i f f i c u l t  t o  s e e  u n d e r  t h e  l i g h t  m i c r o s c o p e  b u t  
w h i c h ,  n e v e r t h e l e s s ,  w a s  d i s c o v e r e d  f i r s t  9 0  y e a r s  a g o  by  M . D .  Lav-  
d o v s k i y  ( 1 8 7 4 ) .  

The  l a r g e  f i b r i l s  a n a s t o m o s e  o n e  a n o t h e r ,  

Thus  t h e  b a s i l a r  membrane b a s i c a l l y  c o n s i s t s  o f  f o u r  l a y e r s :  
(1) t h e  u p p e r  f i b r o u s  l a y e r  o n  w h i c h  C o r t i ' s  o r g a n  i s  l o c a t e d ;  ( 2 )  
t h e  u p p e r  homogeneous  l a y e r ;  ( 3 )  t h e  l o w e r  f i b r o u s  l a y e r ;  ( 4 )  t h e  
l o w e r  homogeneous  o n  w h i c h  t h e  e n d o t h e l i u m  l i n i n g  t h e  t y m p a n i c  s u r -  
f a c e  i s  l o c a t e d .  

D i f f r a c t o g r a p h i c  a n d  c h e m i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  show t h a t  t h e  f i b -  
r i l l a r  p o r t i o n s  o f  t h e  b a s i l a r  membrane c o n s i s t  o f  a p r o t e i n - l i k e  
s u b s t a n c e  w h i c h  d i f f e r s  f r o m  c o l l a g e n  a n d  f r o m  e l a s t i c  f l b e r s  ( H e l d ,  
1 9 2 6 ;  Engs t r i Jm,  1 9 5 1 ) ,  a n d  p o s s e s s  s e v e r a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  a p r o -  
t e i n  o f  t h e  KMEF-group (Keratin-myosin-epidermin-fibrinogen; c f .  
I u r a t o ,  1 9 6 2 a ) .  The o r g a n i z a t i o n  o f  s u c h  a f i b e r  w a s  s t u d i e d  u n d e r  
a p o l a r i z e d  m i c r o s c o p e .  I n  a d d i t i o n ,  b u n d l e s  o f  f i b e r s  w i t h  d o u b l e  
r e f r a c t i o n  were f o u n d ,  w h i c h  v a r i o u s l y  p a s s  i n t o  t h e  d i f f e r e n t  s e c -  
t i o n s  o f  t h e  b a s i l a r  membrane ( I u r a t o ,  1 9 5 7 ,  1 9 6 2 a ) .  I n  t h e  r e g i o n  
o f  t h e  s p i r a l  l i m b  t h e r e  a r e  f i b e r s  p r o c e e d i n g  s u p e r f i c i a l l y  i n  t h e  
r e g i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  d e n t i c l e s  o f  Huschke  a n d  f i b e r s  w h i c h  a r e  
d e e p l y  l o c a t e d  l y i n g  p a r a l l e l  t o  t h e  s p i r a l .  I n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  
b a s i l a r  membrane t h e  f i b r o u s  s t r u c t u r e s  a r e  l o c a t e d  r a d i a l l y  b e t w e e n  
t h e  t y m p a n i c  l i p  o f  t h e  s p i r a l  l i m b  a n d  t h e  b a s i l a r  c r i s t a  o f  t h e  
s p i r a l  l i g a m e n t .  B a i r a t i  a n d  I u r a t o  ( 1 9 6 4 )  f o u n d  two c h i e f  l a y e r s  
a n d  b e t w e e n  them a n e t w o r k  o f  s m a l l ,  t h i n  b u n d l e s  o f  f i b e r s  o f  d i f -  
f e r e n t  d i r e c t i o n s ,  w h i c h  i n t e r s e c t  w i t h  o n e  a n o t h e r .  

Corti's O r g a n  ( P a p i l l a  b a s i l a r i s )  i s  l o c a t e d  on t h e  v e s t i b u l a r  
s u r f a c e  o f  t h e  b a s i l a r  membrane .  I n  c r o s s  s e c t i o n  t h e  o r g a n  h a s  t h e  
f r o n t  o f  a t r a p e z o i d a l  f o l d ,  i n  t h e  m i d d l e  o f  w h i c h  t h e r e  i s  a t u n -  
n e l  f o r m e d  by  s h a l l o w  c o l u m n s  a n d  n e a r e r  t h e  s u r f a c e  N u e l ' s  s p a c e  
f i l l e d  w i t h  endo lymph .  N u e l ' s  s p a c e  i s  bounded  o n  o n e  s i d e  by  t h e  
r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  a n d  o n  t h e  o t h e r  s i d e  by  t h e  b a s e s  o f  t h e  e x t e r -  
n a l  h a i r  c e l l s  o f  t h e  f i r s t  s e r i e s  a n d  p a r t s  o f  D e i t e r ' s  c e l l s  
a b u t t i n g  t h e m ;  f r o m  t h e  t h i r d  s i d e  i t  i s  bounded  by  t h e  e x t e r n a l  
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s u r f a c e  o f  t h e  e x t e r i o r  c e l l  c o l u m n s .  H e l d  ( 1 9 2 6 )  p r o p o s e d  naming 
N u e l ' s  s p a c e  t h e  e x t e r i o r  t u n n e l ,  w i t h  w h i c h  c e r t a i n l y  i t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  a g r e e .  A l o n g  t h e  b o t t o m  o f  t h e  t u n n e l  a n d  N u e l ' s  s p a c e  
p a s s  t h e  d e n d r i t e s  o f  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  s p i r a l  g a n g l i o n  w h i c h  a r e  
d e p r i v e d  o f  m y e l i n i z e d  m e m b r a n e s ,  d i r e c t e d  t o w a r d  t h e  b a s e s  o f  t h e  
i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s .  

A c o n n e c t i v e  t i s s u e  i n t u m e s c e n c e  a b u t s  C o r t i ' s  o r g a n  f r o m  t h e  
i n t e r i o r  s i d e ,  w h i c h  i s  l o c a t e d  o n  t h e  l a m i n a r  s p i r a l i s  o s s e a  b e f o r e  
t h e  p o i n t  o f  n e r v e  f i b e r  e x i t ,  t h e  s o - c a l l e d  v e s t i b u l a r  l i p  (Labium 
v e s t . i b u l a r a e ) ,  w h i c h  a t  t h e  p o i n t  o f  f o r m a t i o n  o f  t h e  b a s i l a r  m e m -  
b r a n e  t u r n s  i n t o  a d e p r e s s i o n  c a l l e d  t h e  i n t e r n a l  s p i r a l  s u l c u s  
( S u l c u s  s p i r a l i s  i n t e r n u s ) .  The t e c t o r i a l  membrane p r o c e e d s  f r o m  a 
s h a r p  a n g l e  o f  t h e  l i p ,  w h i c h  i s  s u p e r i m p o s e d  f r o m  a b o v e  o n t o  e l e -  
m e n t s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n c l u d i n g  t h e  h a i r  c e l l s .  

The s u r f a c e  o f  t h e  v e s t i b u l a r  l i p ,  t h e  s o - c a l l e d  s p i r a l  l i p ,  i s  
c o v e r e d  w i t h  a s m o o t h  e p i t h e l i u m  o f  u n i q u e  c o n s t r u c t i o n .  I t s  e l e -  
m e n t s  a r e  l o c a t e d  i n  p a r a l l e l  r o w s ,  d i r e c t e d  a l o n g  t h e  r a d i u s  o f  t h e  
c o c h l e a .  The p o r t i o n s  o f  t h e  c e l l s  c o n t a i n i n g  t h e  n u c l e i  a r e  i m m e r s -  
e d  d e e p  i n  t h e  u n d e r l y i n g  c o n n e c t i v e  t i s s u e  s o  t h a t  a u n i q u e  m o s a i c  
o f  t h e i r  s u r f a c e s  l i e s  on t h e  s u r f a c e  o f  t h e  l i p .  T h i s  p a t t e r n  g a v e  
a b a s i s  f o r  Huschke  ( 1 8 3 5 )  a n d  C o r t i  ( 1 8 5 1 )  t o  i s o l a t e  e l e m e n t s  o f  /44 
t h e  s p i r a l  l i p  a s  " a u d i t o r y  d e n t i c l e s " .  Our own o b s e r v a t i o n s  w i t h  
t h e  a i d  o f  h i s t o c h e m i c a l  m e t h o d s  r e v e a l  t h e  u n q u e s t i o n a b l e  p r e s e n c e  
o f  s e c r e t o r y  a c t i v i t y  i n  t h e s e  e l e m e n t s  a n d ,  i n  p a r t i c u l a r ,  t h e  p a r -  
t i c i p a t i o n  o f  t h e i r  n u c l e i  i n  t h e s e  p r o c e s s e s  ( V i n n i k o v  a n d  T i t o v a ,  
1 9 5 8 a ) .  C e r t a i n l y  t h e y  c a n n o t  b e  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  a p p e a r a n c e  a n d  
f u n c t i o n  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane ,  w h i c h  e v i d e n t l y  i s  a s t r u c t u r e  
f o r m e d  by e p i t h e l i u m  o f  t h e  v e s t i b u l a r  ( s p i r a l )  l i p .  S u c h  a c o n c e p t  
c o r r e s p o n d s  w i t h  t h e  d a t a  o f  a u t o r a d i o g r a p h y  o f  t h e  e p i t h e l i a l  c o v -  
e r i n g  o f  t h e  s p i r a l  l i p  ( B e l a n g e r ,  1 9 5 3 ;  F r i e b e r g  a n d  R i n g e r t z ,  1956). 
R a d i o a c t i v e  s u l f u r  ( S 3 5 )  v e r y  q u i c k l y  p e n e t r a t e s  t h e  t e c t o r i a l  m e m -  
b r a n e ,  e v i d e n t l y  d u e  t o  t h e  i n t e n s i v e  a c t i v i t y  o f  t h e  e p i t h e l i u m  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  l i p .  

A s  f a r  a s  t h e  l i n i n g  o f  t h e  s p i r a l  s u l c u s  i s  c o n c e r n e d ,  i t  a p -  
p e a r s  t o  b e  s e v e r a l  r o w s  o f  l a r g e  s m o o t h  p o l y g o n a l  c e l l s  w i t h  l a r g e  
o v a l  n u c l e i  a p p e a r i n g  a s  a c o n t i n u a t i o n  o f  e l e m e n t s  c o v e r i n g  t h e  
s p i r a l  l i p .  On t h e  s p i r a l  s u r f a c e  o f  t h e s e  c e l l s ,  s u b m i c r o s c o p i c  
v i l l i  were r e v e a l e d  w i t h  t h e  a i d  o f  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  ( S p o e n d -  
l i n ,  1 9 5 7 ;  E n g s t r 6 m  a n d  W e r s g l l ,  1 9 5 3 b ) .  T h e s e  c e l l s  t u r n  d i r e c t l y  
i n t o  a s e r i e s  o f  e l e m e n t s  a p p e a r i n g  a s  s u p p o r t i n g  c e l l s  f o r  t h e  i n -  
t e r n a l  h a i r  c e l l s .  T h e s e  l a t t e r  a r e  c o v e r e d  a l m o s t  t o  t h e i r  summit  
b y  e p i t h e l i a l  c e l l s  o f  t h e  s p i r a l  su!.cus s u p e r i m p o s e d  u p o n  them i n  
a n  e m b r y c a t e d  f a s h i o n .  

The Tectorial Membrane (Membrana t e c t o r i a )  i s  b a s i c a l l y  c o n n e c t -  
e d  w i t h  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  v e s t i b u l a r  l i p .  I t s  s t r u c t u r e  w a s  i n -  
v e s t i g a t e d  b y  a number o f  a u t h o r s  ( H e n s e n ,  1 8 6 3 ;  L o w e n b e r g ,  1 8 6 4 ;  
R e t z i u s ,  1 8 8 4 ;  A y e r s ,  1 8 9 1 ;  Coyne a n d  C a n n i e u ,  1 8 9 5 ;  E x n e r ,  1 8 9 7 ;  
C z i n n e r  a n d  H a m m e r s c h l a g ,  1 8 9 8 ;  R i c k e n b a c h e r ,  1 9 0 1 ;  H e l d ,  1 9 0 2 ,  1 9 0 9 ;  
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K i s h i ,  1 9 0 7 ;  Shambaugh,  1 9 0 7 ;  H a r d e s t y ,  1 9 0 8 ,  1 9 1 5 ;  P r e n t i s s ,  1 9 1 3 ;  
K o l m e r ,  1 9 2 7 ;  B o r g h e s a n ,  1 9 4 9 ,  1 9 5 2 ,  1 9 5 4 ,  1 9 5 7 ,  1 9 5 9 ;  Mygind,  1 9 5 2 ;  
H i l d i n g ,  1 9 5 2 ,  1 9 5 3 a ,  1.953b; S m i t h ,  1 9 5 5 ;  W e r s ~ l X ,  1 9 5 6 ;  B a i r a t i ,  
I u r a t o  a n d  P e r n i s s ,  1 9 5 7 ;  I u r a t o ,  1 9 5 7 ,  1 9 6 0 ,  1 9 6 2 a ;  B a i r a t i  a n d  
I u r a t o ,  1 9 6 4 ) .  I t  i s  a t e n i o i d  l a m i n a  o f  g e l a t i n o u s  c o n s i s t e n c y ,  
w h i c h  s t r e t c h e s  i n  t h e  f o r m  o f  a s p i r a l  a l o n g  t h e  e n t i r e  l e n g t h  o f  
C o r t i ' s  o r g a n  a n d  i n c r e a s e s  b o t h  i n  w i d t h  a n d  i n  t h i c k n e s s  f r o m  t h e  
b a s e  t o  t h e  s u m m i t .  I n  man i t s  w i d t h  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  c o c h l e a  
e q u a l s  240 1-1; a t  t h e  s u m m i t ,  4 0 0  1-1. I n  t h e  r a t  i t  i s ,  r e s p e c t i v e l y ,  
1 0 0  a n d  290 u ( H e l d ,  1 9 2 6 ;  I u r a t o ,  1 9 5 7 ,  1 9 6 1 ) .  

A l o n g  t h e  r a d i u s  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  
d a t a  o f  H e l d  ( 1 9 2 6 ) ,  b y  i n v e s t i g a t i o n  o f  a l i v i n g  membrane u n d e r  a 
p h a s e - c o n t r a s t  i n s t r u m e n t  ( d e  V r i e s ,  1 9 4 9 ;  I u r a t o ,  1 9 6 0 ) ,  i t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  s u b d i v i d e  i t  i n t o  t h r e e  p a r t s :  (1) t h e  a x i a l  p a r t  w h i c h  i s  
i n t i m a t e l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  summit  o f  t h e  m a r g i n a l  e p i t h e l i a l  
c e l l s  o f  t h e  t i b u l a r  l i p  c o n s i s t i n g  o f  t h i n  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e s ;  
( 2 )  t h e  m i d d l e  o r  m a i n  p a r t  l y i n g  f r e e l y  a b o v e  t h e  e p i t h e l i u m  o f  
C o r t i ' s  o r g a n  w i t h  i t s  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  h a v i n g  a r a -  
d i a l l y  d i s t r i b u t e d  f i b r o u s  s t r u c t u r e  w i t h  a s l o p e  a n g l e  o f  30°  ( H i l -  
d i n g ,  1 9 5 2 ) ;  ( 3 )  t h e  l a t e r a l  or e x t e r n a l  ( m a r g i n a l )  p o r t i o n  l o c a t e d  
a b o v e  t h e  c e l l s  o f  H e n s e n  a n d  C l a u d i u s ,  r e v e a l i n g  a r e t i c u l a r  s t r u c -  
t u r e  f o r m e d  o f  6-7 f i b e r s  p a s s i n g  p a r a l l e l  t o  t h e  f r e e  e d g e  o f  t h e  
membrane a n d  r a d i a l  f i b e r s  i n t e r s e c t i n g  w i t h  t h e m .  Between t h e  f i -  
b e r s  t h e r e  i s  a t r a n s p a r e n t  s t i c k y  s u b s t a n c e .  On t h e  m a r g i n a l  p o r -  
t i o n  t h e  f i b e r s  become c r u d e r  a n d  more  i n t e n s i v e l y  s t a i n e d .  They 
a r e  c o n n e c t e d  w i t h  e a c h  o t h e r  b y  a means  o f  p o n t i c u l i  a n d  a n a s t o -  
m o s e s ,  On t h e  s u r f a c e  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane v a g a l  e l e m e n t s  a r e  
o f t e n  d i s c o v e r e d  ( V i n n i k o v  a n d  T i t o v a ,  1 9 5 7 ) .  

The s u b m i c r o s c o p i c  s t r u c t u r e  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane ( I u r a t o ,  
1 9 6 0 ,  1 9 6 2 a ;  B a i r a t i  a n d  I u r a t o ,  1 9 6 4 )  c o n s i s t s  o f  n o n a n a s t o m o s i n g  
f i b e r s ,  ? . e . ,  p r o t o f i b r i l s  w i t h  a d i a m e t e r  o f  9 6 a ,  h a v i n g  n o n p e r i -  
o d i c  s t r u c t u r e .  T h e s e  p r o t o f i b r i l s  a r e  i n c l u d e d  i n  a f o r m l e s s  s u b -  - / 4 5  
s t a n c e  i n  w h i c h  t h e y  a r e  l o c a t e d  i n  g r o u p s  a n d  u n d e r  l i g h t  m i c r o -  
s c o p y ,  i n  p a r t i c u l a r  o f  l i v i n g  t i s s u e  u n d e r  p h a s e  c o n t r a s t  a p p a r a t u s  
t h e y  a p p e a r  as  f i b r o u s  s t r u c t u r e s .  

C h e m i c a l  a n d  d i f f r a c t o g r a p h i c  i n v e s t i g a t i o n s  ( B a i r a t i ,  e t  a l . ,  
1 9 5 7 ;  I u r a t o ,  1 9 6 0 )  showed t h a t  t h e  t e c t o r i a l  mem.brane c o n s i s t s  
c h i e f l y  o f  p r o t e i n  o f  t h e  s o f t  c a r o t i n  g r o u p s  w i t h  a n  i n s i g n i f i c a n t  
c o n t e n t  o f  c y s t i n e .  They p r o v e  t h e  i n c o r r e c t n e s s  o f  t h e  h y p o t h e s i s  
c o n c e r n i n g  i t s  c o l l a g e n  n a t u r e  w h i c h  w a s  c o n f i r m e d  b y  h i s t o c h e m i c a l  
d a t a  a n d  i n v e s t i g a t i o n  i n  p o l a r i z e d  l i g h t  ( R u d a l l ,  1 9 4 7 ;  Reed a n d  
R u d a l l ,  1 9 4 8 ;  R a n d a l l  e t  a l . ,  1 9 5 2 ) .  

T h e  epithelium of Corti's o r g a n  l i e s  b e t w e e n  t h e  S u l c u s  s p i r a l -  
i s  i n t e r n u s  a n d  e x t e r n u s  on  t h e  v e s t i b u l a r  s i d e  of t h e  b a s i l a r  m e m -  
b r a n e  f r o m  w h i c h  i t  i s  d i v i d e d  b y  a homogeneous  l a y e r  200 8 i n  w i d t h .  
The e p i t h e l i u m  c o n s i s t s  o f  t h r e e  t y p e s  o f  c e l l s :  (1) r e c e p t o r ,  ( 2 )  
s u p p o r t i n g  c e l l s  w i t h  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e  ( i n t e r n a l  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  
c e l l  c o l u m n s ,  D e i t e r ' s  c e l l s )  a n d  ( 3 )  l i t t l e  d i f f e r e n t i a t e d  s u p p o r t -  
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i n g  c e l l s  ( H e n s e n ' s  c e l l s  a n d  C l a u d i u s '  c e l l s ) .  

R e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  a r e  r e p r e s e n t e d  by  i n t e r n a l  a n d  
e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  w h i c h  a r e  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  o n e  a n o t h e r  n o t  on -  
l y  by  t h e i r  l o c a t i o n ,  b u t  a l s o  by  t h e i r  s t r u c t u r e  a n d  i n n e r v a t i o n  
w h i c h  i s  u n d o u b t e d l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  f u n c t i o n a l  c h a r a c t e r i s t i c .  

Internal hair celZs h a v e  a n  i r r e g u l a r  p i t c h e r - s h a p e d  f o r m  i n  
l o n g i t u d i n a l  s e c t i o n  w i t h  a c u r v e d  n e c k  a n d  w i t h  a n  e x p a n d e d  b a s e  
o f  a n  i r r e g u l a r  o v a l  s h a p e .  I n  c r o s s  s e c t i o n  t h e y  seem t o  b e  p o l y -  
g o n a l  ( B a i r a t i  a n d  I u r a t o ,  1 9 6 4 ) .  The  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  l o -  
c a t e d  i n  o n e  row b e t w e e n  t h e  i n t e r n a l  s u p p o r t i n g  c e l l  p h a l a n g e s  a n d  
a r e  bounded  by h i g h  c y l i n d r i c a l  c e l l s  o f  t h e  i n t e r n a l  s u l c u s  n e a r  
t h e  s u m m i t s  o f  t h e  i n t e r n a l  c e l l  c o l u m n s ;  h o w e v e r ,  t h e y  do  n o t  h a v e  
a n y  s p e c i a l  s u p p o r t  a p p a r a t u s .  A t  t h e ' p o i n t  where  t h e y  t o u c h  t h e  
n e i g h b o r i n g  e l e m e n t s  t h e r e  a r e  w e l l - d e f i n e d  i n t e r c e l l u l a r  f i s s u r e s .  
The a x i s  o f  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  i s  i n c l i n e d  t o w a r d  t h e  b a s a l  
membrane a n d  f o r m s  a n  o b t u s e  a n g l e  o f  1 4 0 °  a g a i n s t  t h e  m o d i o l u s ,  r e -  
p e a t i n g  t h e  a n g l e  o f  i n c l i n a t i o n  o f  t h e  i n t e r n a l  c e l l  c o l u m n .  I f  w e  
l o o k  a t  C o r t i ' s  o r g a n  f r o m  a b o v e ,  t h e n  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  a p -  
p e a r  t o  b e  l y i n g  i n  a h o r i z o n t a l  p o s i t i o n  w i t h  a s l i g h t l y  e l e v a t e d  
s u m m i t ,  r i s i n g  a b o v e  t h e  l e v e l  of  t h e  c u t i c u l a r  e d g e .  T h e i r  s l i g h t -  
l y  c o n v e x  summit  b e a r s  34-40  h a i r s  on  t h e i r  s u r f a c e .  On e a c h  c e l l  
t h e y  a r e  l o c a t e d  i n  two p a r a l l e l  r o w s  (Engs t r iSm,  1 9 5 1 ;  I u r a t o ,  1 9 6 1 ) .  
The number o f  h a i r s  f l u c t u a t e s  d e p e n d i n g  on  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  
c e l l s  on  o n e  h e l i x  or a n o t h e r  a n d  upon  t h e  t y p e  of  a n i m a l  ( K o l m e r ,  
1 9 2 7 ;  Engstr iSm, 1 9 5 1 ) .  A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  H e l d  ( 1 9 2 6 ) ,  t h e  
number o f  h a i r s  o n  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  a m o u n t s  t o  41-44  i n  t h e  
b a s a l  h e l i x  o f  man,  64 o n  t h e  s e c o n d  h e l i x ,  w h i l e  Kolmer ( 1 9 2 7 )  
c o u n t e d  30'-40 h a i r s .  I u r a t o  ( 1 9 6 1 )  g i v e s  t h e  number of  h a i r s  on t h e  
b a s a l  h e l i x  on  t h e  c o c h l e a  o f  t h e  r a t  a s  34 f 4 h a i r s  p e r  c e l l  a n d  
4 1  k 5 p e r  c e l l  on t h e  summit  a n d  f o r  t h e  s e c o n d  h e l i x  o f  t h e  g u i n e a  
p i g ,  3 4 - 4 0 .  

The c y t o p l a s m  o f  c e l l s ,  u n d e r  t h e  c o n d i t i o n  o f  f i x a t i o n  by 
means  o f  f i l l i n g  t h e  v e s s e l s ,  i s  p o o r l y  p r e s e r v e d  d u e  t o  t h e  a b s e n c e  
o f  v e s s e l s  i n  C o r t i ' s  o r g a n  i t s e l f  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 ) .  The l a r g e  r o u n d  
n u c l e u s  i s  l o c a t e d  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  c e l l .  The  number o f  i n t e r n a l  
h a i r  c e l l s  i s  s i g n i f i c a n t l y  l e s s  t h a n  t h a t  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s .  
I n  man t h e r e  a r e  a p p r o x i m a t e l y  3500  (Engs t r iSm,  1 9 5 8 ) ;  i n  t h e  c a t ,  
2600 ;  i n  t h e  r a b b i t ,  1 6 0 0 .  

Numerous e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a t i o n s  ( E n g s t r b m ,  1 9 5 1 ;  - / 4 6  
K a t s u k i  a n d  C o v e l l ,  1 9 5 3 ;  Wersa l l ,  1 9 5 6 ;  F r i e d m a n n ,  1 9 5 9 a ,  1 9 5 9 b ,  
1 9 6 2 ,  1 9 6 3 ;  EngstriSm a n d  W e r s Z l l ,  1 9 5 3 a ,  1 9 5 3 b ,  1 9 5 3 ~ ~  1 9 5 8 a ,  195813; 
E n g s t r b m  e t  a l . ,  1 9 5 3 ;  S p o e n d l i n ,  1 9 5 7 ;  Engstr iSm, Ades a n d  Hawkins  
Jr., 1 9 6 2 ;  I u r a t o ,  1 9 6 1 ;  B a i r a t i  a n d  I u r a t o ,  1 9 6 4 ;  W e r s a l l ,  H i l d i n g  
and  L u n d q u i s t ,  1 9 6 1 ,  a n d  o t h e r s ) ,  showed t h a t  b o t h  t h e  e x t e r n a l  a n d  
i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  c o n s t r u c t e d  o n  t h e  same g e n e r a l  p l a n e .  They  
a r e  s u r r o u n d e d  by  a d o u b l e  m a r g i n a l  p r o t o p l a s m i c  membrane 70 8 t h i c k ,  
a n d  t h e i r  c y t o p l a s m  h a s  a d i f f e r e n t  s t r u c t u r e  i n  z o n e s  l y i n g  a t  d i f - .  
f e r e n t  d e p t h s .  
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The c u t i c u l a r  l a m i n a  l o c a t e d  a t  t h e  a p i c a l  e n d  o f  a n  i n t e r n a l  
h a i r  c e l l  i s  o f  t h e  f o r m  o f  a n  e l o n g a t e d  o v a l ,  w i t h  a l o n g  a x i s ,  p a r -  
a l l e l  t o  t h e  a x i s  o f  t h e  e x t e r n a l  t u n n e l  ( E n g s t r t j m ,  Ades  a n d  Hawkins 
J r . ,  1 9 6 2 ) .  I t  c o n s i s t s  of e l e c t r o n  d e n s e  g r a n u l a t e d  m a t e r i a l .  I n  
e a c h  c e l l  t h e r e  i s  a n a r r o w  p o r t i o n  f r e e  o f  c u t i c l e  i n  w h i c h  t h e  b a s -  
a l  c o r p u s c l e  i s  l o c a t e d  ( E n g s t r i j m ,  Ades  a n d  Hawkins  Jr., 1 9 6 2 ) .  I n  
m a m m a l s  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  l a c k  k i n o c i l i a .  A t  t h e  summit  o f  t h e  
c e l l s  a r e  l o c a t e d  i m m o b i l e  h a i r s ,  t h e  s t e r e o c i l i a ,  w h i c h  h a v e  a f r e e  
s u p e r c e l l u l a r  p o r t i o n  a n d  a t h i n  r o o t  p o r t i o n  a t t a c h e d  t o  t h e  c u -  
t i c l e .  The r o o t  o f  a h a i r  i s  s l i g h t l y  n a r r o w e d  downward a n d  o f t e n  
r e a c h e s  t h e  c y t o p l a s m .  Around t h e  c u t i c l e  i s  t h e  n a r r o w  p a r t  o f  t h e  
h a i r  or t h e  n e c k ,  t h e  d i a m e t e r  o f  w h i c h  d o e s  n o t  e x c e e d  500 8 .  The 
h a i r  i t s e l f  h a s  a l e n g t h  o f  a r o u n d  4 . 5 - 5  p .  I t  p r o c e e d s  f r o m  t h e  
f r e e  s u r f a c e  o f  t h e  h a i r  c e l l s  t o  t h e  i n n e r  s u r f a c e  o f  t h e  t e c t o r i a l  
membrane ,  The s h a r p e n e d  h a i r  w h i c h  l o w e r s  downward f o r m s  a t u b e - l i k e  
s t r u c t u r e  w i t h  s l i g h t l y  d a r k  w a l l s .  I n  t h e  c e n t e r  o f  t h e  t u b u l e s  
d a r k  t h i n  f i b r i l s  a r e  s e e n .  The t u b u l e  e x t e n d s  u p w a r d s  t o  2 / 3  t h e  
l e n g t h  o f  t h e  h a i r  f o r m i n g  a c o m p l e t e  c e n t r a l  c o r e ,  t h e  s o - c a l l e d  
a x i a l  f i b r i l  ( E n g s t r i j m ,  A d e s ,  a n d  Hawkins  Jr., 1 9 6 2 ) .  The s t e r e o c i -  
l i a  o f  a n  i n t e r n a l  h a i r  c e l l  i s  t w i c e  a s  t h i c k  as  t h a t  o f  a n  e x t e r -  
n a l  o n e  a n d  h a s  a d i a m e t e r  o f  0 . 3 5  p ( I u r a t o ,  1 9 6 1 ) .  The a x i a l  f i b -  
r i l  i s  s u r r o u n d e d  b y  a l e s s  d e n s e  s u b s t a n c e  t h a n  t h e  s u b s t a n c e  o f  
t h e  c u t i c l e .  The t h i n  f i b r i l l a r  s u b s t a n c e  o f  a h a i r  i s  o r i e n t e d  
p a r a l l e l  t o  i t s  l o n g  a x i s  ( I u r a t o ,  1 9 6 1 ;  Wersa l l ,  H i l d i n g  a n d  Lund- 
q u i s t ,  1 9 6 1 ) .  The e x t e r n a l  s u r f a c e  o f  a h a i r  i s  c o v e r e d  b y  a n  e x -  
t e r n a l  membrane h a v i n g  t h e  same s t r u c t u r e  a s  t h e  p l a s m a t i c  membrane 
o f  t h e  c e l l ,  o f  w h i c h  i t  i s  a d i l a t i o n  ( I u r a t o ,  1 9 6 1 )  a n d  I n t o  w h i c h  
i t  i s  d i r e c t l y  t r a n s f o r m e d .  I n s i d e  t h i s  membrane a t  a d i s t a n c e  o f  
7 0  8 i s  a s e c o n d  membrane c o n t i n u o u s  w i t h  t h e  r o o t  p o r t i o n  o f  t h e  
h a i r .  T h u s  e a c h  i m m o b i l e  h a i r  i s  s u r r o u n d e d  by two membranes  o f  
d i f f e r e n t  o r i g i n  a n d  a t t a c h m e n t  ( E n g s t r i j m ,  Ades a n d  Hawkins Jr., 
1 9 6 2 ) .  

The c y t o p l a s m  o f  a n  i n t e r n a l  h a i r  c e l l  i s  r i c h e r  i n  c y t o p l a s m i c  
o r g a n o i d s  a n d  i s  more  o s m o p h i l i c  t h a n  t h e  c y t o p l a s m  o f  a n  e x t e r n a l  
h a i r  c e l l .  I t  i s  d a r k e r  a n d  a more  d i s t i n c t  s t r u c t u r e  t h a n  a n  e x -  
t e r n a l  h a i r  c e l l .  

The a p i c a l  s u p r a n u c l e a r  p o r t i o n  o f  a n  e x t e r n a l  h a i r  c e l l  h a s  a 
f i n e l y  g r a n u l a t e d  c y t o p i a s m  i n  w h i c h  t h e r e  i s  a l a r g e  number o f  
r o u n d  or o v a l  m i t o c h o n d r i a  i n  g r a n u l e s .  The mitochondria a r e  l o c a t -  
e d  d i r e c t l y  u n d e r  t h e  c u t i c l e .  No c l e a r  a c c u m u l a t i o n  o f  them i n  t h e  
i n t e r n a l  s u r f a c e  o f  t h e  v e r t i c a l  w a l l  o f  t h e  c e l l  i s  o b s e r v e d  (Eng-  
s t r i j m  a n d  Wersa l l ,  1 9 5 8 a ) .  H e n s e n ' s  c o r p u s c l e  i n  t h e  i n t e r n a l  h a i r  
c e l l s  i s  a b s e n t .  The c y t o p l a s m  o f  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  i s  r i c h  i n  
d a r k  o s m o p h i l i c  g r a n u l e s  of v a r i o u s  d e n s i t y  w i t h  a d i a m e t e r  o f  0 . 2 -  
0 . 4  mp (Engs t r i im  a n d  Wersa l l ,  1 9 5 8 a ;  I u r a t o ,  1 9 6 1 ) .  The v e r t i c a l  
( l a t e r a l )  w a l l  o f  a n  i n t e r ' n a l  h a i r  c e l l  i s  d e l i m i t e d  f r o m  t h e  s u r -  
r o u n d i n g  e l e m e n t s  by a c l e a r  p l a s m a t i c  membrane u n d e r  w h i c h  membran- 

G o l g i ' s  a p p a r a t u s  c i s t e r n s  of t h e  e n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m  a r e  w e a k l y  
d e v e l o p e d .  

/ 4 7  o u s  f o r m a t i o n s  a r e  s c a t t e r e d  ( E n g s t r i j m ,  1 9 6 0 ) .  I n  t h e  r e g i o n  o f  - 
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The n u c l e u s  i s  l o c a t e d  c l o s e r  t o  t h e  b a s e  i n  a n  e x p a n d e d  p o r -  
t i o n  o f  t h e  c e l l .  I t  i s  d i s t i n g u i s h e d  b y  i t s  r o u n d  f o r m  a n d  s i g n i f -  
i c a n t l y  l a r g e r  d i a m e t e r  t h a n  a n  e x t e r n a l  h a i r  c e l l .  

I n  t h e  s u b n u c l e a r  p o r t i o n s  of a n  i n t e r n a l  h a i r  c e l l ,  d i r e c t l y  
b e l o w  t h e  n u c l e u s  a n d  n e a r  i t ,  t h e r e  i s  a s m a l l  number  of a - c i s t e r n s ,  
b o r d e r e d  b y  g r a n u l a t e d  membranes ,  w h i c h  o p e n  i n  c r a c k - l i k e  a p e r t u r e s  
i n t o  t h e  c y t o p l a s m  ( E n g s t r i j m  a n d  W e r s g l l ,  1 9 5 8 b ) .  They a r e  u s u a l l y  
l o c a t e d  p a r a l l e l  t o  t h e  n u c l e a r  membrane ( W e r s $ l l ,  H i l d i n g  a n d  Lund- 
q u i s t ,  1 9 6 1 ) .  T h e s e  membranes  w e r e  d e s c r i b e d  b y  W e r s g l l  ( 1 9 5 6 1 ,  
a n d  Engs t r i jm  ( 1 9 6 0 a )  i n  Type I r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p -  
p a r a t u s .  S i m i l a r  membranes  a r e  u s u a l l y  f o u n d  i n  c e l l s  d l f f e r i n g  by 
t h e i r  i n c r e a s e  i n  p r o t e i n  m e t a b o l i s m  ( W e r s a l l ,  H i l d i n g ,  a n d  Lund- 
q u i s t ,  1 9 6 1 ) .  Under  t h e s e  membranes i n  a t h i n l y  g r a n u l a t e d  c y t o -  
p l a s m  a r e  s c a t t e r e d  r o u n d  or o v a l  m i t o c h o n d r i a  w h i c h  n e v e r  f o r m  p a r -  
a l l e l  r o w s .  

On t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  t h e  e n d i n g s  o f  h a i r  c e l l s  ame g r o u p -  
e d  c h i e f l y  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  c e l l ,  b u t  a c e r t a i n  number o f  s m a l l  
a n d  s m o o t h  n e r v e  b u d s  a r e  u s u a l l y  l o c a t e d  o n  t h e  l a t e r a l  s u r f a c e  o f  
t h e  c e l l .  The b a s i c  g r o u p  o f  s e n s o r y  e n d i n g s  c o n s i s t s  o f  i n d i v i d u a l ,  
n o n m y e l i n i z e d  a x o n s ,  b e t w e e n  w h i c h  t h e r e  a r e  n a r r o w  e n d i n g s .  F r i e d -  
mann ( 1 9 6 3 )  c o n s i d e r s  t h a t  o n l y  o n e  f o r m  o f  n e r v e  e n d i n g  t e r m i n a t e s  
on  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l .  I u r a t o  ( 1 9 6 1 )  b y p a s s e s  t h e  n a t u r e  a n d  
s t r u c t u r e  o f  n e r v e  e n d i n g s  on  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  w i t h o u t  com- 
m e n t ,  o n l y  m e n t i o n i n g  t h a t  n e r v e  e n d i n g s  come i n t o  c l o s e  c o n t a c t  
w i t h  t h e  b a s a l  s u r f a c e  o f  t h e  c e l l u l a r  membrane w h i c h  i s  s e p a r a t e d  
f r o m  t h e  p l a s m a t i c  membrane o f  t h e  n e r v e  e n d i n g  b y  a s y n a p t i c  f i s s u r e  
1 5 0  8 i n  w i d t h .  W e r s 3 1 1 ,  H i l d i n g  a n d  L u n d q u i s t  ( 1 9 6 1 )  n o t e  t h a t  
n e r v e  e n d i n g s  a r e  l o c a t e d  v e r y  u n e q u a l l y  o n  t h e  e n t i r e  b a s e  o f  a n  
i n t e r n a l  h a i r  c e l l  a n d  a r e  c o n n e c t e d  w i t h  n e r v e s  o f  t h e  i n t e r n a l  
s p i r a l  p l e x u s .  S e v e r a l  o f  t h e s e  n e r v e  e n d i n g s  a r e  f i l l e d  w i t h  s m a l l  
v e s i c l e s ;  o t h e r s  a r e  l i g h t  a n d  d o  n o t  h a v e  v e s i c l e s .  I n  t h e s e  e n d -  
i n g s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e e  s e p a r a t e l y  l a r g e  m i t o c h o n d r i a .  The p l a s -  
m a t i c  membrane o f  e a c h  n e r v e  e n d i n g  i s  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  p l a s m a t i c  
membrane o f  t h e  h a i r  c e l l  b y  a t h i n  s y n a p t i c  t i s s u e .  J u d g i n g  by t h e  
g i v e n  e l e c t r o n o g r a m s ,  t h e  c o n c l u s i o n  o f  t h e  a u t h o r s  on  t h e  p r e s e n c e  
of two t y p e s  o f  n e r v e  e n d i n g s  on  t h e  b a s e  o f  a n  i n t e r n a l  h a i r  c e l l  
seems t o  u s  t o  b e  v e r y  p r o b a b l e .  The p r e s e n c e  o f  g r a n u l a t e d  and  
a g r a n u l a t e d  n e r v e  e n d i n g s  on  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  i s  d e s c r i b e d  b y  
Engs t r i jm  a n d  W e r s x l l  ( 1 9 5 8 a ,  1 9 5 8 b ) .  

ExternaZ hair ceZZs a r e  s h a p e d  l i k e  e l o n g a t e d  c y l i n d e r s  w i t h  
r o u n d  l o w e r  e n d  a n d  s m o o t h  u p p e r  s u r f a c e ,  l o c a t e d  I n s i d e  t h e  r e t i c u -  
l a r  membrane.  By t h e i r  l o w e r  e n d s  t h e s e  c e l l s  a r e  l o c a t e d  i n  s p e -  
c i a l  d e p r e s s i o n s  o n  t h e  u p p e r  s u r f a c e  o f  D e i t e r ' s  c e l l s .  A r o u n d  
c e l l u l a r  n u c l e u s  i s  f o u n d  o n  t h e  l o w e r  p o r t i o n  o f  t h e  c e l l .  The up-  
p e r  s u r f a c e  o f  t h e  c e l l  i s  d e l i m i t e d  b y  a c l e a r  a n d  t h i c k  c u t i c l e  
f r o m  w h i c h  p r o c e e d  v a r i o u s  n u m b e r s  o f  t h i n  h a i r s  p r o j e c t i n g  u p w a r d s .  
The  number o f  h a i r s  on  a n  e x t e r n a l  h a i r  c e l l  d i f f e r s  among t h e  v a r i -  
o u s  t y p e s  a n d  c h a n g e s  d e p e n d i n g  o n  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  c e l l s  on  o n e  
h e l i x  or a n o t h e r  o f  t h e  c o c h l e a .  Kolmer ( 1 9 2 7 )  c o n s i d e r s  t h a t  i n  
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t h e  m o s t  p r i m i t i v e  m a m m a l s  t h e r e  a r e  a r o u n d  8 - 1 2  h a i r s  on  e a c h  c e l l ;  
H e l d  f o u n d  1 0 0  h a i r s  on  e a c h  c e l l  i n  man; I u r a t o  f o u n d  7 5  k 6 i n  t h e  - / 4 8  
b a s a l  h e l i x  o f  t h e  r a t ,  i n  t h e  m i d d l e  h e l i x  96 2 5 ,  a n d  i n  t h e  u p p e r  
62  k 8 .  I n  t h e  g u i n e a  p i g ,  r a t  a n d  monkey t h e  s t e r e o c i l i a  a r e  l o -  
c a t e d  i n  t h e  f o r m  o f  a l e t t e r  W a n d  t h e y  a r e  c a l c u l a t e d  a t  1 1 5  p e r  
e a c h  c e l l  f o r  t h e  m i d d l e  h e l i x  ( E n g s t r i j m ,  Ades  a n d  Hawkins Jr., 
1 9 6 2 ) .  They s t r e t c h  f r o m  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  c e l l  t o  t h e  i n n e r  s u r -  
f a c e  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane.  The number o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  
i n  man i s  1 2 , 0 0 0  ( R e t z i u s ,  1 8 8 4 ) ;  i n  t h e  c a t  9 9 0 0 ;  i n  t h e  r a b b i t  
6100-6200 ( R e t z i u s ,  1 8 8 4 ) ;  Bargmann,  1 9 5 1 ) .  They a r e  l o c a t e d  i n  3-4 
r o w s  l a t e r a l  o f  N u e l ' s  s p a c e .  I n  s e v e r a l  a n t h r o p o i d s  a n d  i n  man, 
t h e  number o f  r o w s  o f  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  i n  t h e  u p p e r  h e l i c e s  
o f  C o r t i ' s  o r g a n  c a n  b e  i n c r e a s e d  t o  4 -5  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 ) .  E x t e r n a l  
h a i r  c e l l s ,  l o c a t e d  n e a r  t h e  b a s e  of  t h e  c o c h l e a  h a v e  l o n g e r  h a i r s  
t h a n  c e l l s  l o c a t e d  n e a r  t h e  s u m m i t .  The d i f f e r e n c e  i n  t h e i r  l e n g t h  
i s  2 . 5 - 5  1-1 i n  t h e  r a t  ( E n g s t r d m ,  A d e s ,  a n d  Hawkins Jr., 1 9 6 2 ) .  
Kolmer c o n s i d e r s  t h a t  on  e a c h  e x t e r n a l  h a i r  c e l l  t h e  h a i r s  r e g u l a r -  
l y  c h a n g e  i n  h e i g h t ;  t h e  h i g h e s t  i s  l o c a t e d  n e a r  t h e  b a s a l  c o r p u s -  
c l e  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 ) .  The u p p e r  e n d  o f  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  
c o n n e c t e d  w i t h  t h e  d i g i t a t e  p r o c e s s e s  o f  D e i t e r ' s  c e l l s  ( p h a l a n g e s ) .  
However ,  t h e  m a i n  p a r t  o f  a n  e x t e r n a l  h a i r  c e l l  i s  f r e e  a n d  com- 
p l e t e l y  s u r r o u n d e d  b y  c o r t i c o l y m p h  ( E n g s t r b m ,  1 9 6 0 ) .  The a x i s  o f  
a n  e x t e r n a l  h a i r  c e l l  f o r m s  a 4 5 O  a n g l e  w i t h  t h e  b a s i l a r  membrane.  
T h u s ,  t h e  l o n g  a x e s  o f  a n  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  h a i r  c e l l  f o r m  a l -  
m o s t  a r i g h t  a n g l e  ( B a i r a t i  a n d  I u r a t o ,  1 9 6 4 ) .  The u p p e r  s u r f a c e  
o f  e a c h  e x t e r n a l  h a i r  c e l l  i s  c o v e r e d  w i t h  c u t i c l e ,  w h i c h  i s  r e l a -  
t i v e l y  s m o o t h  on  t h e  u p p e r  s u r f a c e  a n d  o n  t h e  l o w e r  s u r f a c e  f o r m s  
a c r e s t  a n d  p r o j e c t s  i n t o  t h e  c e l l u l a r  c y t o p l a s m .  Under  t h e  e l e c -  
t r o n  m i c r o s c o p e  t h e  c u t i c l e  i s  d a r k  a n d  g r a n u l a t e d  ( E n g s t r d m  a n d  
W e r s x l l ,  1 9 5 8 a ,  1 9 5 8 b ) .  The c u t i c u l a r  1 a m i n a . f o r m s  a c h a r a c t e r i s -  
t i c  a n g l e  a r o u n d  20-25O w i t h  t h e  l o n g  a x i s  o f  t h e  c e l l  ( E n g s t r b m ,  
1 9 6 0 ) .  The c u t i c l e  g r a d u a l l y  s w e l l s  i n  t h e  d i r e c t i o n  t o w a r d  t h e  
m o d i o l u s .  Under  t h e  s p a c e  o f  t h e  c e l l u l a r  s u r f a c e  w h i c h  i s  f r e e  
f r o m  c u t i c l e  i s  l o c a t e d  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  ( E n g s t r d m ,  Ades a n d  
H a w k i n s ,  Jr., 1 9 6 2 ;  F l o c k ,  1 9 6 4 ) .  a n d  a l a r g e  number of  c y t o p l a s m i c  
o r g a n e l l e s .  The f o r m  a n d  s i z e  o f  t h e  c u t i c u l a r  l a m i n a  i s  d i f f e r e n t  
o n  d i f f e r e n t  h e l i c e s  a n d  r o w s  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s .  On t h e  sur- 
f a c e  o f  t h e  c u t i c l e  t h e r e  i s  a v a r i o u s  number o f  h a i r - l i k e  p r o -  
c e s s e s  ( m a c r o v i l l i  or s t e r e o c i l i i ) ,  w h i c h  h a v e  i n t r a c e l l u l a r  or c u -  
t i c u l a r  r o o t s ,  b u t  t h e  k i n o c i l i a  i s  a b s e n t  f r o m  them ( F r i e d m a n n ,  
1 9 6 2 ) .  E a c h  h a i r  h a s  a d o u b l e  membrane o n  i t s  s u r ' f a c e .  The e x t e -  
r i o r  o f  t h e s e  t u r n s  d i r e c t l y  i n t o  t h e  c y t o p l a s m i c  membrane o f  t h e  
c e l l ,  w h i l e  t h e  i n t e r n a l  is d i r e c t l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  r o o t  s t r u c -  
t u r e  o f  t h e  h a i r .  EngstriSm p r o p o s e s  i n  h i s  1 9 6 0  p a p e r  t h a t  t h e  v a -  
r i o u s  p o i n t s  of a t t a c h m e n t  i n d i c a t e  t h a t  t h e  b e n d i n g  o f  t h e  h a i r s  
e l i c i t s  c u t t i n g  f o r c e s  b e t w e e n  two m e m b r a n e s .  However ,  i n  h i s  
s t u d y  w i t h  Ades  a n d  Hawkins  ( E n g s t r i j m ,  Ades a n d  Hawkins Jr., 1 9 6 2 )  
h e  d e p a r t s  f r o m  t h i s  v i e w  a n d  i n d i c a t e s  t h a t  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e  
t h e r e  a r e  no  b a s e s  f o r  c o n s i d e r i n g  t h a t  t h e  f u n d a m e n t a l  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  c o c h l e a r  h a i r  c e l l s  i s  e l i c i t e d  b y  b e n d i n g  o f  t h e  h a i r s .  A s  
t h e  r e s u l t  o f  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  a n d  h i s t o p h y s i o l o g i c a l  i n v e s t i g a -  
t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  h a i r s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  i n n e r  e a r ,  
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E n g s t r b m  a n d  c o l l e a g u e s  come t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  t h e  r i g i d  s t e r e -  
o c i l i a  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  a c t  a s  l e v e r s ,  p a s s i v e l y  t r a n s m i t t i n g  
e n e r g y  o f  c u t t i n g  m o t i o n s  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane t o  t h e  c u t i c u l a r  
l a m i n a  a n d  t h r o u g h  i t  t o  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  a n d  t h e  o r g a n e l l e s  ac-  
c o m p a n y i n g  i t .  T h e s e  a u t h o r s  c o n c l u d e  t h a t  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  r e p -  
r e s e n t i n g  t h e  k i n o c i l i a  v e s t i b u l a r  h a i r  c e l l s  may b e  c o n s i d e r e d  as  
t h e  b a s i c  e x c i t i n g  s t r u c t u r e  o f  t h e  c o c h l e a r  h a i r  c e l l s  ( E n g s t r b m ,  
Ades a n d  Hawkins Jr., 1 9 6 2 ) .  

The  s t e r e o c i l i a  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  h a s  t h e  same s t r u c t u r e  /49 
as  t h e  s t e r e o c i l i a  of i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  b u t  a r e  s i g n i f i c a n t l y  
t h i n n e r  t h a n  t h e  l a t t e r .  The d i a m e t e r  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  i s  
0 . 1 5  p ;  i . e . ,  l e s s  t h a n  h a l f  t h e  s i z e  o f  t h e  i n t e r n a l  ( 0 . 3 5 ) .  A c -  
c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  B o r g h e s a n  ( 1 9 5 2 ,  1 9 5 4 ,  1 9 5 7 ,  1 9 5 9 1 ,  t h e  s t e -  
r e o c i l i a  o f  h a i r  c e l l s  t u r n s  d i r e c t l y  i n t o  f i b e r s  o f  t h e  t e c t o r i a l  
membrane.  T h i s  c o n c e p t  w a s  r e f u t e d  b y  I u r a t o  ( I u r a t o ,  1 9 6 0 )  who i n -  
d i c a t e d  t h a t  t h e  d o u b l e  membrane of m a c r o v i l l i  ( s t e r e o c i l i a )  f o r m s  
a c l e a r ,  d e f i n i t i v e  b o r d e r  s e p a r a t i n g  t h e  h a i r s  f r o m  t h e  t e c t o r i a l  
membrane.  However Engs t r i jm  a n d  W e r s x l l  ( 1 9 5 8 b )  c o n s i d e r  t h a t  i t  i s  
i m p o s s i b l e  t o  c o n c l u s i v e l y  d e c i d e  t h i s  q u e s t i o n  w i t h  t h e  a i d  o f  a n  
e l e c t r o n  m i c r o s c o p e ,  s i n c e  i t  i s  i m p o s s i b l e  t o  r e c e i v e  b o t h  e n d s  of 
t h e  s t e r e o c i l i a  on  o n e  u l t r a - t h i n  s e c t i o n .  M o r e o v e r ,  t h e y  n o t e  t h a t  
t h e y  c o u l d  n e v e r  s u c c e e d  i n  o b s e r v i n g  a d i r e c t  t r a n s i t i o n  o f  s t e r e o -  
c i l i a  i n t o  t h e  t e c t o r i a l  membrane.  

Even  t h e  d i s t r i b u t i o n  of s t e r e o c i l i a  o n  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  i n  
t h e  form of t h e  l e t t e r  W w i t h  t h e  g r a d u a l  e l e v a t i o n  t o w a r d  t h e  modi -  
o l u s  d e s e r v e s  a t t e n t i o n .  Engs t r i jm  a n d  c o a u t h o r s  ( E n g s t r i j m ,  Ades  a n d  
Hawkins Jr., 1 9 6 2 )  e x p r e s s e d  t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  t h e  W-shaped d i s -  
t r i b u t i o n  o f  h a i r s  on  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  i s  a n  a d a p t a t i o n  i n c r e a s -  
i n g  t h e  s e n s i t i v i t y  t o  d e f i n i t i o n  o f  d i r e c t i o n  of m o t i o n .  

The i n t r i c u t i c u l a r  p a r t  o f  t h e  h a i r  c e l l  i s  p r o v i d e d  w i t h  a n  
a c c u m u l a t i o n  of n a r r o w  l o n g  m i t o c h o n d r i a  a n d  g r a n u l e s .  T h e s e  osmo- 
p h i l i c  or d e n s e  g r a n u l e s  a r e  s i g n i f i c a n t l y  i n c r e a s e d  I n  s i z e  when a 
s o u n d  o f  g r e a t  i n t e n s i t y  a n d  d u r a t i o n  a c t s  u p o n  t h e  c o c h l e a  ( S p o e n d -  
l i n ,  1 9 5 8 ,  1 9 5 9 ;  E n g s t r b m ,  1 9 6 0 ) .  The c y t o p l a s m i c  o r g a n e l l e s  a r e  
c l e a r l y  c o n c e n t r a t e d  u n d e r  t h e  t h i n  p o r t i o n  o f  t h e  c u t i c u l a r  l a m i n a .  

Below t h e  s u b c u t i c u l a r  p o r t i o n  i s  l o c a t e d  a r o u n d  l a m i n a r  f o r -  
m a t i o n ,  H e n s e n ' s  c o r p u s c l e  ( H e n s e n ,  1 8 6 3 ;  H e l d ,  1 9 2 6 1 ,  a n d  e l e c t r o n  
m i c r o s c o p y  shows t h a t  t h i s  c o r p u s c l e  h a s  a r o u n d  c e n t e r  s u r r o u n d e d  
on  t h e  p e r i p h e r y  b y  o n e  or s e v e r a l  d e n s e  membranes  i n  5-7 r o w s  of 
i n t e r r u p t e d  membranes  ( E n g s t r i j m ,  1 9 6 0 )  5 0 1  t h i c k ,  w i t h  a d i s t a n c e  b e -  
t w e e n  them o f  1 0 0  1 ( S p o e n d l i n ,  1 9 5 7 ) .  O u t s i d e  of t h e s e  membranes  
a r e  l o c a t e d  m i t o c h o n d r i a .  E n g s t r b m  a n d  Wersa l l  ( 1 9 5 8 a ,  1 9 5 8 b )  i n d i -  
c a t e  t h a t  i n  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  H e n s e n ' s  c o r p u s c l e ,  w i t h  i t s  
c o n t i n u o u s  l a m i n a r  s t r u c t u r e s ,  i s  v e r y  s i m i l a r  t o  t h e  u s u a l  n e t  of 
G o l g i ' s  a p p a r a t u s .  They c o n s i d e r  i t  p o s s i b l e  t h a t  H e n s e n ' s  c o r p u s -  
c l e  i s  a s p e c i a l i z e d  or m o d i f i e d  G o l g i ' s  a p p a r a t u s .  A c c o r d i n g  t o  
t h e i r  o b s e r v a t i o n s ,  t h e  s t r u c t u r e s  o f  H e n s e n ' s  c o r p u s c l e  a r e  i n -  
c r e a s e d  i n  s i z e  a n d  number w i t h  t h e  a c t i o n  of s o u n d s  o f  h i g h  i n t e n -  
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s i t y  a n d  f r e q u e n c y  ( 2 0 0 0 - 3 0 0 0  Hz for 2 4  h o u r s )  o n  a g u i n e a  p i g .  

The l o n g i t u d i n a l  or v e r t i c a l  s i d e  of  a h a i r  c e l l  i s  s u r r o u n d e d  
f r o m  t h e  p e r i p h e r y  by  a p l a s m a t i c  membrane;  o n  t h e  i n t e r n a l  s i d e s  o f  
t h i s  membrane t h e r e  a r e  6-7 l a y e r s  o f  t h e  s o - c a l l e d  l n t e r r u p t i v e  
membranes  w h i c h  h a v e  a t h i c k n e s s  o f  a r o u n d  3 0 0  1 
They h a v e  a s t r o n g  s i m i l a r i t y  t o  membranes  o f  H e n s e n ' s  c o r p u s c l e  
( E n g s t r i j m ,  1 9 6 0 ) .  S p o e n d l i n  ( 1 9 5 7 )  c o n s i d e r e d  t h a t  t h e r e  a r e  h e r e  
6 - 1 2  s e p a r a t e  d a r k  membranes  o f  a t h i c k n e s s  o f  7 0  1 a n d  w i t h  i n t e r -  
v a l s  b e t w e e n  them o f  1 0 0 - 1 5 0  8 .  Near t h e  i n t e r n a l  s u r f a c e  o f  t h i s  
membranous  l a y e r  i s  l o c a t e d  o n e  l a y e r  o f  l o n g i t u d i n a l l y  o r i e n t e d  
t w i s t e d  m i t o c h o n d r i a .  

( E n g s t r B m ,  1 9 5 5 b ) .  

A t  t h e  l e v e l  o f  t h e  n u c l e u s  t h e  i n t e r r u p t e d  membranes  d e c r e a s e  
i n  n u m b e r ,  a n d  i n  t h e  s u b n u c l e a r  t h e r e  i s  u s u a l l y  o n l y  o n e  l a y e r  
w h i c h  n e v e r  r e a c h e s  t h e  r e g i o n  o f  t h e  n e r v e  e n d i n g .  The  p l a s m a t i c  
membrane a n d  t h e  l a y e r  o f  i n t e r r u p t e d  membranes  s u r r o u n d  t h e  c e n t r a l  

h a s  a l o w  e l e c t r o n  d e n s i t y ,  is u n u s u a l l y  homogeneous  a n d  c o n t a i n s  
i n d i v i d u a l l y  a x i a l l y  l o c a t e d  m i t o c h o n d r i a  (Engs t r iSm,  1 9 6 0 ) .  A c c o r d -  
i n g  t o  t h e  d a t a  o f  S p o e n d l i n  ( 1 9 5 7 ,  1 9 5 9 ) ,  t h e s e  membranes  u n i n t e r -  ' 

r u p t e d l y  t u r n  i n t o  t h e  e x t e r i o r  c e l l u l a r  p l a s m a t i c  membranes .  T h i s  
o b s e r v a t i o n  w a s  c o n f i r m e d  by F r i e d m a n n  ( 1 9 6 2 )  w i t h  i n t r a v i t a l  o b s e r -  
v a t i o n  o f  f i x e d  t i s s u e  o f  t h e  c o c h l e a .  EngstriSm ( 1 9 5 5 b )  c o m p a r e s  
t h e s e  membranes  ( l a m i n a )  w i t h  t h e  p i l e  o f  l a m i n a r  d i s c s  f i r s t  d e s -  
c r i b e d  by S j t j s t r a n d  ( 1 9 5 3 )  i n  a n  e x t e r n a l  s e g m e n t  o f  t h e  r o d s  a n d  
c o n e s  o f  t h e  r e t i n a  o f  t h e  g u i n e a  p i g .  F r i e d m a n n  a s s u m e s  t h a t  t h e y  
may p a r t i c i p a t e  i n  t h e  p r o d u c t i o n  o f  c o c h l e a r  m i c r o p h o n i c  p o t e n t i a l  
( F r e i d m a n n ,  1 9 6 2 ) .  

/ 5 0  c y t o p l a s m i c  p o r t i o n  o f  t h e  s u p r a n u c l e a r  z o n e .  The  c y t o p l a s m  h e r e  - 

The n u c l e u s  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  i s  r o u n d  or s l i g h t l y  e l o n -  
g a t e d  w i t h  t h e  l o n g  a x i s  p a r a l l e l  t o  t h e  l o n g  a x i s  o f  t h e  c e l l  b o d y .  
I t  h a s  a m o d e r a t e l y  d e n s e  k a r y o p l a s m  c o n t a i n i n g  g r a n u l e s  o f  1 4 0 - 1 5 0  
1 i n  d i a m e t e r .  The  c h r o m a t i n  n e t  f o r m s  a p e r i p h e r a l  a c c u m u l a t i o n  o f  
g r a n u l e s .  The n u c l e o l u s  h a s  a d e n s e r  a n d  more  homogeneous  s t r u c t u r e .  
The p e r i n u c l e a r  z o n e  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  i s  c h a r a c t e r i z e d  by  a n  
i n t e n s e l y  h y d r a t e d  h y a l o p l a s m ,  i n  w h i c h  v e s i c l e s  of  t h e  e n d o p l a s m i c  
r e t i c u l u m  a r e  a b s e n t .  Here  t h e r e  i s  l o c a t e d  u s u a l l y ,  a w e l l - d e v e l o p -  
e d  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  c o n s i s t i n g  o f  s m o o t h - w a l l e d  c a n a l s  o f  v e s i c l e s  
a n d  g r a n u l e s  or d r o p l e t s  b e a r i n g  a s e c r e t o r y  f u n c t i o n .  

Under  t h e  n u c l e u s  i s  l o c a t e d  o n l y  a s m a l l  number o f  m i t o c h o n d r i a  
a n d  g r a n u l a t e d  e n d o p l a s m i c  membranes ,  w h i c h  may b e  compared  w i t h  t h e  
R e t z i u s '  c o r p u s c l e  v i s i b l e  u n d e r  t h e  l i g h t  m i c r o s c o p e  (Engs t r i jm  a n d  
Wersz l l ,  1 9 5 3 a ;  S m i t h ,  1 9 5 5 ) .  I t s  d i m e n s i o n s  a r e  a l s o  i n c r e a s e d  un-  
d e r  a c o u s t i c  i n f l u e n c e s  ( E n g s t r 6 m  a n d  W e r s a l l ,  1 9 5 8 a ,  1 9 5 8 b ) .  I n  
t h e  c y t o p l a s m  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  t h e r e  i s  a n  a b u n d a n c e  o f  f r e e  
e q u a l l y  d i s t r i b u t e d  r i b o s o m e s .  

N e r v e  e n d i n g s  o f  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  f o r m  a h i g h ,  morpho-  
l o g i c a l  s p e c i a l i z a t i o n .  Two t y p e s  o f  n e r v e  e n d i n g s  a r e  f o u n d  h e r e  
(Engs t r i jm  a n d  Wersz l l ,  1 9 5 3 a ;  E n g s t r o m ,  1 9 5 8 ;  S p o e n d l i n ,  1 9 5 7 ,  1 9 5 9 ;  
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S m i t h  a n d  S j a s t r a n d ,  1 9 6 1 ) .  E n g s t r a m  ( 1 9 5 8 )  showed t h a t  t h e r e  a r e  
l a r g e  a n d  s m a l l  n e r v e  e n d i g g s .  L a r g e  n e r v e  e n d i n g s  a r e  f i l l e d  w i t h  
s m a l l  v e s i c l e s  o f  2 0 0 - 4 0 0  A i n  d i a m e t e r ,  t h e  s o - c a l l e d  s y n a p t i c  
g r a n u l e s  ( d e  R o b e r t i s  a n d  B e n n e t t ,  1 9 5 4 ;  P a l a d e  a n d  P a l a y ,  1 9 5 4 ;  
P a l a y ,  1 9 5 6 ;  d e  R o b e r t i s ,  1 9 5 8 ) .  I n  t h e  p a r t  a b u t t i n g  t h e  b a s e  of  
a n  e x t e r n a l  h a i r  c e l l  t h e y  h a v e  a t w o - l a y e r e d  s y n a p t i c  membrane .  A t  
a c e r t a i n  d i s t a n c e  f r o m  it  l i e  t h e  n u m e r o u s  s m a l l  m i t o c h o n d r i a .  
S m a l l  n e r v e  e n d i n g s  c o n t a i n  l a r g e r  g r a n u l e s  b e t w e e n  w h l c h  m i t o c h o n -  
d r i a  a r e  s c a t t e r e d  i n  a r andom f a s h i o n ,  The  s y n a p t i c  membrane o f  
e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  i n  a s y n a p s e  w i t h  s m a l l  n e r v e  e n d i n g s  h a s  a s i m -  
p l e  s t r u c t u r e .  Wersa l l ,  H i l d i n g  a n d  L u n d q u i s t  ( 1 9 6 1 )  f o u n d  a s y n a p -  
t i c  b u n d l e ,  c o v e r e d  w i t h  s y n a p t i c  v e s i c l e s ,  l o c a t e d  on  t h e  i n t e r n a l  
s i d e  o f  a s i m p l e  s y n a p t i c  membrane o f  t h e  h a i r  c e l l ,  a t  t h e  p o i n t  of  
s y n a p s e  w i t h  a s m a l l  n e r v e  e n d i n g .  

Under  t h e  b a s e  o f  e a c h  e x t e r n a l  h a i r  c e l l  t h e r e  a r e  3-5 b u d - s h a p e d  
n e r v e  e n d i n g s ,  w h i c h  o f t e n  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by  t h e i r  s i z e  i n  v a r i -  
o u s  n u c l e i  o f  h a i r  c e l l s .  A l o n g  t h e  e x t e r n a l  ( t h i r d )  row o f  e x t e r -  
n a l  h a i r  c e l l s  t h e y  a r e  l o c a t e d  i n  a more i s o l a t e d  f a s h i o n  a n d  r a r e -  
l y  r e a c h  t h e  s i z e  o f  t h o s e  i n  t h e  f i r s t  r o w .  I n  t h e  f i r s t  row o f  
e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  on  a l l  t h e  h e l i c e s  o f  t h e  c o c h l e a  t h e  n e r v e  e n d -  
i n g s  f o r m  v e r y  l a r g e  b o d i e s  o f  n e r v e  t e r m i n a l s .  On t h e  b a s a l  h e l i x  
t h e r e  a r e  many l a r g e  a n d  s m a l l  n e r v e  e n d i n g s  e v e n  i n  o t h e r  rows o f  
o t h e r  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s .  S m a l l e r  a n d  s m a l l e r  n e r v e  e n d i n g s  a r e  
o b s e r v e d  i n  t h e  s e c o n d  a n d  t h i r d  r o w s  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s ;  h e r e  
b a s i c a l l y  a r e  f o u n d  s m a l l  n e r v e  e n d i n g s .  Under  a n  e l e c t r o n  m i c r o -  /51 
s c o p e  i t  i s  c l e a r l y  s e e n  t h a t  t h e  l a r g e  a n d  s m a l l  n e r v e  e n d i n g s  un-  
d e r  v a r i o u s  h a i r  c e l l s  h a v e  d i s s i m i l a r  s t r u c t u r e .  I t  i s  o f t e n  ob -  
s e r v e d  t h a t  t h e  c e n t r a l  n e r v e  e n d i n g s  c o n t a i n  s i g n i f i c a n t l y  d a r k e r  
and  more d e n s e l y  d i s t r i b u t e d  m i t o c h o n d r i a ,  a n d  e n d i n g s  l o c a t e d  o n  
t h e  e x t e r n a l  s i d e  h a v e  l o w e r  e l e c t r o n  d e n s i t y .  N e r v e  e n d i n g s  l o c a t -  
ed  on  t h e  m e d i a l  s i d e  a r e  r i c h  i n  c y t o p l a s m  o f  h i g h  e l e c t r o n  d e n s i t y .  

Wi th  t h e  a i d  o f  t h e  l i g h t  m i c r o s c o p e ,  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  
s p i r a l  p l e x u s e s  o f  n e r v e  f i b e r s  w e r e  d e s c r i b e d ,  l y i n g  i n  t h e  e x t e r -  
n a l  and  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s ,  r e s p e c t i v e l y  ( H e l d ,  1 9 2 6 ;  P o l j a k ,  1 9 4 6 ,  
e t  a l . ) .  O r i g i n a l l y  b o t h  p l e x u s e s  were  v i e w e d  a s  a f f e r e n t s  b e g i n -  
n i n g  f r o m  n e u r o n s  o f  t h e  s p i r a l  g a n g l i o n  o f  t h e  c o c h l e a .  However ,  
t h e  w o r k s  o f  Rasmussen  ( 1 9 4 6 )  showed t h a t  p a r t  o f  t h e  f i b e r s  o f  t h e  
s p i r a l  p l e x i  a r e  e f f e r e n t s  a n d  b e g i n  i n  t h e  o l i v e s ,  ; . e . ,  R a s m u s s e n ' s  
o l i v o c o c h l e a r  b u n d l e .  An a n a l o g o u s  b u n d l e  w a s  d e s c r i b e d  i n  t h e  
c o c h l e a  o f  b i r d s  a n d  r e p t i l e s  ( B o o r d ,  1 9 6 1 ) .  

D i f f e r e n c e s  i n  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e s e  two t y p e s  o f  n e r v e  e n d -  
i n g s  m a n i f e s t  e v e n  a d i f f e r e n c e  i n  t h e i r  f u n c t i o n .  E n g s t r d m  ( 1 9 5 8 )  
c o n s i d e r s  t h e  a g r a n u l a r  n e r v e  e n d i n g s  t o  b e  a f f e r e n t  a n d  t h e  i n t e n -  
s e l y  g r a n u l a t e d  n e r v e  e n d i n g s  t o  b e  e f f e r e n t .  T h i s  w a s  c o n f i r m e d  by 
e x p e r i m e n t s  w i t h  s e v e r i n g  t h e  s o - c a l l e d  R a s m u s s e n ' s  o l i v o c o c h l e a r  
b u n d l e ,  w h i c h  e l i c i t e d  d e g e n e r a t i v e  c h a n g e s  i n  t h e  i n t e n s e l y  g r a n u -  
l a t e d  n e r v e  e n d i n g s  ( I u r a t o ,  1 9 6 1 )  a n d  t h e  a p p e a r a n c e  o f  A C E  i n  t h e  
r e g i o n  o f  t h e  l a r g e  n e r v e  e n d i n g  ( W e r s a l l ,  H i l d l n g  a n d  L u n d q u i s t ,  
1 9 6 1 ) .  The  s t a t e m e n t  t h a t  e f f e r e n t  n e r v e  e n d i n g s  a r e  c o n n e c t e d  by  
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means  o f  s y n a p s i s  o f  t h e  h a i r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  c o r r e s p o n d s  t o  
i n v e s t i g a t i o n s  o f  F e x  ( 1 9 5 9 ,  1 9 6 2 )  a n d  Desmedt  a n d  Monaco ( 1 9 6 0 ) .  
T h e s e  a u t h o r s  f o u n d  t h a t  e f f e r e n t  f i b e r s  n o t  o n l y  i n f l u e n c e  a c t i o n  
p o t e n t i a l s  ( A P ) ,  b u t  a l s o  t h e  c o c h l e a r  m i c r o s o m e  (CM) a n d  s u m m a t i o n  
p o t e n t i a l s  ( S P ) .  

S u p p o r t i n g  ceZZs of C o r t i ' s  o r g a n ,  i n  c o n t r a s t  t o  r e c e p t o r  e l e -  
m e n t s ,  a r e  a l w a y s  l o c a t e d  w i t h  t h e i r  b a s a l  e n d s  d i r e c t l y  on  t h e  b a -  
s i l a r  membranes  i n  s u c h  a way t h a t  t h e  h a i r  ( r e c e p t o r )  c e l l s  a r e  
p r o t e c t e d  f r o m  d i r e c t  o s c i l l a t i o n  o f  t h e  l a t t e r .  The p r e s e n c e  o f  
l a r g e  i n t r a c e l l u l a r  f i s s u r e s ,  t h e  t u n n e l  a n d  N u e l ' s  s p a c e  b e t w e e n  
s u p p o r t i n g  c e l l s  d e s e r v e s  a t t e n t i o n .  They i m p r o v e  t h e  c o n d i t i o n s  
f o r  t h e  e x c h a n g e  o f  s u b s t a n c e s  i n  C o r t i ' s  o r g a n  w h i c h  I s  d e p r i v e d  o f  
b l o o d  v e s s e l s .  

N u c l e i  o f  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y  t h e i r  
q u i t e  l a r g e  m e a s u r e m e n t s  a n d  c o m p a r a t i v e  p o v e r t y  o f  D N A .  The l a r g -  
e s t  1 - 2  g r a i n s  o f  i r r e g u l a r  a n n u l a r  f o r m a t i o n s  a r e  l o c a t e d  a r o u n d  
t h e  n u c l e o l i .  On g a l l o c y a n i n e  p r e p a r a t i o n s  a l s o  t h e  g e n e r a l  f e a t u r e s  
o f  t h e  c e l l  a r e  s e e n ,  i t s  c y t o p l a s m  a n d  n u c l e a r  membrane.  Lumps a n d  
g r a i n s  o f  D N A  a r e  o b s e r v e d  a s  i n t e n s i v e l y  b l u e .  Also " f u l l "  n u c l e -  
o l i  a f t e r  t h e  p r o c e s s i n g  o f  r i b o n u c l e a s e  a r e  s t a i n e d  i n  a b l u e  c o l o r .  
As f a r  a s  R N A  i s  c o n c e r n e d ,  i n  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  i t  i s  r e v e a l -  
e d  i n  e q u a l  c o n c e n t r a t i o n s  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  o f  t h e  c e l l s  a b o v e  
t h e  n u c l e u s  a n d  i n  t h e  s h a p e  o f  more or l e s s  r e g u l a r ,  r o d - s h a p e d  
s t r e a k s ,  o r i e n t e d  a l o n g  t h e  l o n g  a x i s  o f  t h e  c e l l u l a r  b o d y .  The n u -  
c l e u s  e v i d e n t l y  a l s o  c o n t a i n s  d i f f u s e  R N A ,  s i n c e  a f t e r  t r e a t m e n t  b y  
r i b o n u c l e a s e  i t s  b a c k g r o u n d  i s  s i g a i f i c a n t l y  more  t r a n s p a r e n t .  I n  
a d d i t i o n ,  t h e  n u c l e o l i  a r e  somewhat  d e c r e a s e d  i n  s i z e .  

The n u c l e i  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  somewhat  r i c h e r  i n  D N A .  / 5 2  - 
I t  i s  l o c a t e d  i n  t h e  f o r m  o f  g r a i n s  or c l u m p s  i n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  
o f  t h e  n u c l e u s ,  w h e r e  t h e r e  a r e  a l s o  2 - 3  l a r g e r  n u c l e o l i .  R N A  i n  
t h e  n u c l e i  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  i s  l o c a t e d  i n s i d e  t h e  n u c l e o l i  a n d  
s l i g h t l y  s t a i n s  t h e  e n t i r e  k a r y o p l a s m .  The c y t o p l a s m  o f  e x t e r n a l  
h a i r  c e l l s  c o n t a i n s  R N A  i n  t h e  f o r m  o f  t h i n  s t r i a t e d  r e d - l i k e  s t r u c -  
t u r e s ,  l o c a t e d  a b o v e  t h e  n u c l e u s  a n d  h a v i n g  a more  or l e s s  d i r e c t  
o r i e n t a t i o n  a l o n g  t h e  l o n g  a x i s  o f  t h e  c e l l .  C o n t i n u o u s  s t a i n i n g  
o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  i n  t h e  f o r m  o f  d i f f u s e  b l u e .  c o l o r  a f t e r  t r e a t -  
m e n t  w i t h  g a l l o c y a n i n e  i s  n o t  o b s e r v e d .  A s i g n i f i c a n t  D N A  c o n t e n t  
i s  f o u n d  i n  t h e  n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n .  I n  p a r -  
t i c u l a r ,  c l u m p s  o f  n u c l e i  o f  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  s p i r a l  l i p  a r e  
s a t u r a t e d  w i t h  D N A .  P a t t e r n s  o f  d i s t i n c t  n u c l e a r  s e c r e t i o n  a r e  p r e -  
s e n t  h e r e .  N u c l e i  o f  H e n s e n ' s  c e l l s ,  C l a u d i u s '  c e l l s  a n d  t h e  e p i -  
t h e l i u m  o f  t h e  v a s c u l a r  s t r i a  a r e  a l s o  d i s t i n g u i s h e d  by t h e i r  a b u n -  
d a n c e  0.f D N A .  T h e r e  i s  somewhat  l e s s  i n  t h e  n u c l e i  o f  c e l l  c o l u m n s  
a n d  D e i t e r ' s  c e l l s .  I n  t h e  c o c h l e a  o f  a n i m a l s  u n d e r  c o n d i t i o n s  o f  
r e l a t i v e  r e s t ,  t h e  more or l e s s  e q u a l  d i s t r i b u t i o n  of g e n e r a l  p r o -  
t e i n  i s  c l e a r l y  t r a c e d  i n  a l l  s t r u c t u r e s  o f  C o r t i ' s  o r g a n .  

I n t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by t h e i r  f a i r l y  r i c h  p r o -  
t e i n  c o n t e n t .  I t  i s  c l e a r l y  a p p a r e n t  i n  t h e  n u c l e a r  membrane a n d  
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i n  t h e  c e l l u l a r  membrane.  I n  t h e  n u c l e u s ,  p r o t e i n  i s  c o n c e n t r a t e d  
i n  t h e  n u c l e o l u s ;  i n  t h e  c h r o m a t i n ,  i t  is i n  t h e  c y t o p l a s m  i n  t h e  
n u m e r o u s  g r a n u l e s .  F r e q u e n t l y  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  h a i r  c e l l s  a r o u n d  
t h e  n u c l e u s  t h e r e  i s  a l a r g e  a c c u m u l a t i o n  o f  g r a n u l e s  h a v i n g  a r e g u -  
l a r  r o u n d  s h a p e  w h i c h  a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y  t h e i r  s i g n i f i c a n t  p r o t e i n  
c o n t e n t .  I n  p a r t i c u l a r ,  a n  i n t e n s i v e  p r o t e i n  c o n t e n t  i s  o b s e r v e d  i n  
h a i r s  o f  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s .  L o c a t e d  o n  t h e  s u r f a c e  of  t h e  
l a t t e r ,  t h e y  f o r m  a n  i r r e g u l a r  brown b o r d e r  w h i c h  e x t e n d s  a l o n g  t h e  
e n t i r e  s p i r a l  o f  t h e  c o c h l e a .  I n  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s ,  t h e r e  i s  
a l s o  a s i g n i f i c a n t  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  w h i c h  i s  somewhat  
w e a k e r  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h a t  of t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s .  I n  p a r -  
t i c u l a r ,  i t s  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  n u c l e a r  membrane ,  n u c l e o s  a n d  
c h r o m a t i n  i s  p r o m i n e n t .  I n  t h e  c y t o p l a s m ,  p r o t e i n  i s  c o n c e n t r a t e d  
i n  s m a l l  g r a n u l e s .  J u s t  a s  i n  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s ,  t h e r e  i s  a n  e s -  
p e c i a l l y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i n  t h e  h a i r s  o f  e x t e r n a l  h a i r  
c e l l s .  They h a v e  t h e  f o r m  o f  a V-shaped  b r u s h  i n t e n s i v e l y  s t a i n e d  
i n  a l i l a c - b r o w n  c o l o r .  An a c u t e  a n g l e  a t  t h e  b a s e  o f  t h i s  b r u s h  i s  
t u r n e d  t o w a r d  H e n s e n ' s  c e l l s .  

F i n a l l y ,  i t  i s  n e c e s s a r y  a l s o  t o  d e a l  w i t h  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  
o f  p r o t e i n  d i s t r i b u t i o n  i n  t h e  n e r v e  c e l l s  o f  t h e  s p i r a l  g a n g l i o n .  
I n  c o n n e c t i o n  w i t h  t h e  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  of  p r o t e i n ,  t h e  b o d y  o f  
t h e  n e u r o n  i s  s h a r p l y  s t r i a t e d .  The n u c l e a r  membrane i s  a l s o  s h a r p -  
l y  s t r i a t e d .  The n u c l e u s  c o n t a i n s  p r o t e i n  i n  th 'e  n u c l e o l u s  a n d  
c h r o m a t i n .  I n  t h e  c y t o p l a s m ,  a s i d e  f r o m  t h e  g e n e r a l  d i f f u s e  l o c a l -  
i z a t i o n  o f  p r o t e i n ,  i t s  c o n t e n t  i s  e s p e c i a l l y  h i g h  i n  N i s s l ' s  c l u m p s .  
The c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i s  s h a r p l y  l o w e r e d  i n  t h e  a x o n .  I n  
d e n d r i t e s ,  on  t h e  o t h e r  h a n d ,  i t  i s  q u i t e  h i g h ;  t h e r e f o r e  t h e y  a r e  
c l e a r l y  t r a c e d  a i o n g  t h e  e n t i r e  H a b e n u l a  p e r f o r a t a .  

D i s t r i b u t i o n  o f  SH-groups  i n  c o n t r o l  c o c h l e a s  somewhat  d i f f e r s  
f r o m  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  g e n e r a l  p r o t e i n .  On t h e  e x t e r n a l  h a i r  
c e l l s ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  SH-groups  i s  w e a k e r  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  
t h e  i n t e r n a l  o n e s .  The same SH-groups  i n  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  
a r e  e a s i l y  t r a c e d  i n  t h e  c e l l u l a r  m e m b r a n e i i n  t h e  n u c l e a r  membrane ,  
i n  t h e  n u c l e o l i  a n d  c h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e u s  a n d  a l s o  i n  t h e  v a c u o -  
l i z e d  c y t o p l a s m .  The h i g h e s t  c o n c e n t r a t i o n  o f  S H - g r o u p s  m u s t  be  
n o t e d  i n  t h e  h a i r s .  

I n  p r a c t i c a l l y  a l l  s t r u c t u r e s  of C o r t i ' s  o r g a n  c o n t a i n i n g  SH- 
g r o u p s ,  SH + S S - g r o u p s  a r e  f o u n d  e v e r y w h e r e .  The m o s t  i n t e n s i v e  i n -  
c r e a s e  i n  c r i m s o n - c o l o r e d  s t a i n  i s  o b s e r v e d  i n  n e r v e  c e l l s  o f  t h e  
s p i r a l  g a n g l i o n ,  t o  w h i c h  SH + S S - g r o u p s  g i v e  a c l e a r e r  c r i m s o n  c o l -  / 5 3  
or i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  t r e a t m e n t  o f  o n l y  SH-groups  on some.  SH 
a n d  S S - g r o u p s  a r e  d i s t i n g u i s h e d  a l s o  b y  t h e  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  
s a t e l l i t e s  s u r r o u n d i n g  t h e  n e r v e  c e l l .  

- 

I n  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s ,  COOH-groups a r e  r e p r e s e n t e d  i n  a com- 
p a r a t i v e l y  s m a l l  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e i r  m e m b r a n e s ,  c y t o p l a s m i c  g r a n -  
u l e s ,  n u c l e a r  membrane ,  c h r o m a t i n  a n d  n u c l e o l u s  of t h e  n u c l e u s .  
T h e i r  c o n c e n t r a t i o n  s i g n i f i c a n t l y  i n c r e a s e s  i n  h a i r s  o f  i n t e r n a l  
h a i r  c e l l s .  E x t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  also n o t  d i s t i n g u i s h e d  by nu-  
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m e r o u s  COOH-groups. A l l  t h e i r  m e m b r a n e s ,  c y t o p l a s m i c  g r a n u l e s ,  n u -  
c l e a r  m e m b r a n e s ,  n u c l e o l u s  a n d  c l u m p s  o f  c h r o m a t i n  a r e  s t a i n e d  q u i t e  
i n t e n s i v e l y  i n  a b l u i s h - r e d  c o l o r ,  w h i c h  a t t e s t s  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  
COOH-groups i n  t h e m .  B u t  a n  e s p e c i a l l y  s i g n i f i c a n t  c o n c e n t r a t i o n  o f  
COOH-groups i s  f o u n d  i n  h a i r s  o f  t h e  h a i r  c e l l s .  

I n  n e u r o n s  o f  t h e  s p i r a l  g a n g l i o n ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  C O O H -  
g r o u p s  i s  v e r y  i n s i g n i f i c a n t .  However ,  t h e y  a r e  s t a i n e d  a b l u e  c o l -  
or w h i c h  i n c r e a s e s  i n  t h e  c y t o p l a s m  i n  t h e  r e g i o n s  o f  N i s s l ' s  s u b -  
s t a n c e ,  i n  t h e  n u c l e a r  membrane ,  i n  t h e  n u c l e o l u s  a n d  c h r o m a t i n .  
COOH-groups a r e  d i s c o v e r e d  a l s o  i n  t h e  a x o n s .  I n  d e n d r i t e s  o f  t h e  
r e g i o n  o f  t h e  H a b e n u l a  p e r f o r a t a  t h e y  a r e  n o t  f o u n d .  

The d i s t r i b u t i o n  o f  g l y c o g e n  i n  C o r t i ' s  o r g a n  somewhat  d i f f e r e d  
d e p e n d i n g  on  t h e  t y p e  o f  a n i m a l .  I n  t h e  g u i n e a  p i g ,  g l y c o g e n  i s  
f o u n d  o n l y  i n  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  a l o n g  t h e  e n t i r e  l e n g t h  o f  
C o r t i ' s  o r g a n  a n d  o n  h e l i c e s  o f  t h e  c o c h l e a  ( V i n n i k o v  a n d  T i t o v a ,  
1 9 6 1 ) .  

The c o c h l e a r  ( s p i r a Z )  g a n g l i o n  i n  man, a c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  
G u i l d  a n d  c o a u t h o r s  ( 1 9 3 1 ) ,  c o n s i s t s  o f  2 3 , 0 0 0  t o  28,000 b i p o l a r  
n e r v e  c e l l s ,  w h i c h  a r e  more  d e n s e l y  l o c a t e d  i n  t h e  s e c o n d  h a l f  o f  
t h e  b a s a l  a n d  f i r s t  h a l f  o f  t h e  m i d d l e  h e l i x  ( 1 0 7 6 - 9 7 1  c e l l s  p e r  1 
mm o f  l e n g t h  o f  C o r t i ' s  o r g a n )  a n d  l e s s  d e n s e l y  a t  t h e  b e g i n n i n g  a n d  
i n  t h e  a p i c a l  h e l i x  ( 5 0 2  c e l l s  p e r  1 m m  o f  l e n g t h  o f  C o r t i ' s  o r g a n ;  
c f .  G u i l d  e t  a l . ,  1 9 3 1 ) .  The s i z e  o f  t h e  n e r v e  f i b e r s  c h a n g e s  f r o m  
t h e  b a s e  o f  t h e  c o c h l e a  t o  i t s  s u m m i t .  A c c o r d i n g  t o  T r e v i s i  ( 1 9 5 9 ) ,  
t h e  volume o f  t h e  n e r v e  c e l l  a t  t h e  b a s a l  h e l i x  i n  t h e  g u . i n e a  p i g  i s  
t w i c e  a s  h i g h  a s  a t  t h e  a p i c a l  h e l i x .  

The body o f  a b i p o l a r  n e r v e  c e l l  o f  t h e  s p i r a l  g a n g l i o n  h a s  a 
s w o l l e n ,  s p i n d l e - s h a p e d  f o r m  a n d  i s  c o v e r e d  f r o m  t h e  s u r f a c e  w i t h  a 
c a p s u l e  o f  s a t e l l i t e s  c o v e r i n g  i t .  The d i m e n s i o n s  o f  t h e  n e u r o n s  d o  
n o t  e x c e e d  1 3 - 1 6  p ( A l e x a n d e r ,  1901). W i t t m a a c k  ( 1 9 0 4 )  d e s c r i b e d  
t h e  p r e s e n c e  o f  a t h i n ,  p u l p y  membrane a r o u n d  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  
n e r v e  c e l l  u n d e r  t h e  s a t e l l i t e ,  t h e  e x i s t e n c e  o f  w h i c h  a t  t h e  p r e s e n t  
t i m e  c a n  b e  c o n f i r m e d  w i t h  t h e  a i d  o f  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  (Eng-  
s t r i S m  a n d  W e r s a l l ,  1 9 5 8 ~ ;  R o s e m b l u t  a n d  P a l a y ,  1 9 6 1 ;  R o s e m b l u t ,  
1 9 6 2 ) .  The n e r v e  c e l l  c o n t a i n s  a r o u n d  l a r g e  n u c l e u s  w i t h  o n e  n u -  
c l e o l u s  l o c a t e d  i n  i t s  c e n t e r .  I n  t h e  c y t o p l a s m  t h e r e  i s  a l a r g e  
number o f  d i f f e r e n t  o r g a n o i d s  a n d  m i t o c h o n d r i a .  N i s s l ' s  s u b s t a n c e ,  
w h i c h  i s  a b u n d a n t l y  r e p r e s e n t e d ,  c o n s i s t s  i n  t h e  m a j o r i t y  o f  c a s e s  
o f  g r a n u l a t e d  e n d o p l a s m a t i c  c i s t e r n s  a n d  R N A  p a r t i c l e s  s c a t t e r e d  
o v e r  a g r e a t  s p a c e .  B e t w e e n  t h e  c y t o p l a s m i c  o r g a n e l l e s ,  a r e  f o u n d  
c o u n t l e s s  t h i n  t h r e a d s  b u t  t h e i r  number g r e a t l y  v a r i e s .  

R o s e m b l u t  ( 1 9 6 2 )  d e s c r i b e d  two t y p e s  o f  g a n g l i o n o u s  c e l l s ,  t h e  
s p i r a l  a n d  v e s t i b u l a r  g a n g l i a  o f  t h e  r a t .  One t y p e  o f  g a n g l i a  c e l l  
i s  c h a r a c t e r i z e d  by t h e  p r e s e n c e  o f  a l a r g e  number o f  d e n s e l y  l o c a t -  
e d  c l u m p s  o f  N i s s l ' s  s u b s t a n c e  a n d  c o n t a i n s  f e w  n e u r o p h i l s ,  a n o t h e r  
h a s  f e w  R N A  g r a n u l e s  b u t  many n e u r o p h i l s .  A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  
Hyden ( 1 9 4 3 )  a n  a c o u s t i c  l o a d  i m p a r t s  a number o f  e s s e n t i a l  d e v i a -  
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t i o n s  i n  t h e  q u a n t i t a t i v e  r e l a t i o n s  o f  RNA, on  t h e  b a s i s  o f  w h i c h  i t  
i s  p o s s i b l e  t o  j u d g e  t h e  f u n c t i o n a l  a c t i v i t y  o f  n e u r o n s  o f  t h e  s p i -  
r a l  g a n g l i o n .  

I n  t h e  c y t o p l a s m  o f  n e u r o n s  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  i s  f o u n d  w h i c h ,  /54 
a c c o r d i n g  t o  K o l m e r ' s  d a t a  ( 1 9 2 7 ) ,  i s  b a s i c a l l y  l o c a t e d  i n  t h e  r e -  
g i o n s  o f  d e n d r i t e  o r i g i n .  E l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a t i o n s  a l s o  
n o t e  t h e  u n i q u e  v a c u o l i z e d  n a t u r e  o f  t h e  n u c l e o l u s .  I n  t h e  c y t o -  
p l a s m  a r e  c o n t a i n e d  v e s i c l e s  p r o v i d e d  w i t h  g i s s u r e s  or c a v i t i e s  ( a -  
c i s t e r n ) ,  s u r r o u n d e d  by membrane a r o u n d  50 A t h i c k .  On t h e  s u r f a c e  
o f  t h e  membranes  a r e  g r a n u l e s  w i t h  a d i a m e t e r  o f  a r o u n d  1 0 0  8 ,  w h i c h  
a r e  t y p i c a l  e v e n  f o r  o t h e r  n e u r o n s  ( S j t j s t r a n d  a n d  H a n s o n ,  1 9 5 4 ;  P a -  
l a d e  a n d  S i c k e v i t z ,  1 9 5 6 ) .  Around t h e s e  membranes t h e r e  i s  a n o t h e r  
s y s t e m  o f  n o n g r a n u l a t e d  y-membranes p r i m a r i l y  c o r r e s p o n d i n g  to G o l -  
g i ' s  a p p a r a t u s  a n d  a s i g n i f i c a n t  number o f  m i t o c h o n d r i a  w i t h  i r r e g u -  
l a r  i n t e r n a l  membranes .  M i t o c h o n d r i a  a r e  e s p e c i a l l y  n u m e r o u s  i n  t h e  
r e g i o n  o f  n e u r i t e  o r i g i n .  Between t h e  membranes i n  t h e  m i t o c h o n d r i a  
t h e r e  i s  a s i g n i f i c a n t  number o f  s m a l l  g r a n u l e s  a n a l o g o u s  t o  t h o s e  
w h i c h  a r e  l o c a t e d  on  t h e  g r a n u l a t e d  membranes .  

P e r i p h e r a l  p r o c e s s e s ,  i . e . ,  d e n d r i t e s  o f  t h e  g a n g l i o u s  c e l l s ,  
a r e  d i s t i n g u i s h e d  by t h e i r  r a d i a l  o r i e n t a t i o n  a n d  a r e  c o v e r e d  w i t h  
p u l p y  Schwann m e m b r a n e s .  T h e i r  d i a m e t e r  i s  f r o m  1 - 9  1-1 (Engs t rGm a n d  
Wersa l l ,  1 9 5 8 ) .  They  a r e  d i r e c t e d  t o w a r d  t h e  Lamina s p i r a l i s  m e m -  
b r a n a c e a ,  l o c a t e d  i n  i t s  c a n a l s  ( H a b e n u l a  p e r f o r a t a ) .  Spme o f  t h e  
f i b e r s  h a v e  a s p i r a l  d i r e c t i o n ;  e v i d e n t l y ,  t h e y  a r e  e f f e r e n t  a n d  o -  
r i g i n a t e  f r o m  t h e  a b o v e  m e n t i o n e d  R a s m u s s e n ' s  b u n d l e  ( F e r n a n d e z ,  
1 9 5 1 ;  L o r e n t e  d e  N o ,  1 9 3 7 ;  P o r t m a n n  a n d  P o r t m a n n ,  1 9 5 4 ;  A n d r z e j e w -  
s k i ,  1 9 5 5 ) .  

D e n d r i t e s ,  b e f o r e  l e a v i n g  t h e  H a b e n u l a  p e r f o r a t a  w i t h  t h e  t r a n -  
s i t i o n  t o  t h e  b a s i l a r  membrane ,  l o s e  t h e i r  p u l p y  Schwann f i b e r s  a n d  
become p u l p l e s s .  They t u r n  somewhat  i n t o  t h e  r e g i o n  o f  i n t e r n a l  
h a i r  c e l l s .  The o t h e r  p a r t  i s  d i r e c t e d  t h r o u g h  t h e  t u n n e l  a n d  
N u e l ' s  c a v i t y  a n d  t u r n  i n t o  t h e  r e g i o n .  o f  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  
w h e r e  t h e i r  b a s e s  e n d  i n  t e r m i n a l s .  I n  a d d i t i o n ,  two c o m p l e x  s p i r a l  
p l e x u s e s  a r e  f o r m e d  a l o n g  t h e  e n t i r e  c o c h l e a r  c a n a l .  One o f  t h e s e  
i s  l o c a t e d  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  b a s e  o f  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  a n d  
i s  c a l l e d  t h e  i n t e r n a l  s p i r a l  p l e x u s  o f  C o r t i ' s  o r g a n ,  t h e  o t h e r  i n  
t h e  r e g i o n  o f  t h e  b a s e s  o f  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  a n d  i s  c a l l e d  t h e  
e x t e r n a l  s p i r a l  p l e x u s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  ( B o e t t c h e r ,  1 8 6 9 ;  R e t z i u s ,  
1 8 8 4 ;  C a j a l ,  1 9 0 9 ;  H e l d ,  1 9 2 6 ;  K o l m e r ,  1 9 2 7 ;  L o r e n t e  d e  No, 1 9 3 7 ;  
P o l j a k ,  1 9 4 6 ;  P a l u m b i ,  1 9 5 0 ;  P o r t m a n n ,  e t  a l . ,  1 9 5 3 ) .  

D e s p i t e  t h e  f a c t  t h a t  C o r t i ' s  o r g a n  o f  b i r d s  a n d  m a m m a l s  d e v e l -  
o p e d  f r o m  o n e  a n c e s t r a l  r e c e p t o r  p o r t i o n  t h e  P a p i l l a  b a s i l a r i s ,  i n  
t h e i r  s t r u c t u r a l  o r g a n i z a t i o n  t h e r e  a r e  a number o f  d i f f e r e n c e s .  
T h u s  i n s t e a d  o f  t w o  t y p e s  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  
h a i r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n  m a m m a l s ,  t h e  h a i r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  
o r g a n  o f  b i r d s  a r e  r e p r e s e n t e d  b y  o n l y  o n e  t y p e  o f  s h o r t  c y l i n d r i c a l  
e l e m e n t s ,  a l s o  p r o v i d e d  w i t h  a c u t i c u l a r  l a m i n a  a n d  c r o w n e d  w i t h  
s e n s o r y  h a i r s  on  t h e i r  a p i c a l  s u r f a c e .  I n  m a m m a l s ,  t h e  s e n s o r y  
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h a i r s  a r e  r e p r e s e n t e d  b y  a b u n d l e  o f  i m m o b i l e  s t e r e o c i l i a ;  i n s t e a d  
o f  a k i n o c i l i u m  t h e r e  2.s o n l y  a b a s a l  c o r p u s c l e  i n  t h e i r  a p i c a l  p o r -  
t i o n .  I n  b i r d s ,  a s  w a s  n o t e d ,  t h i s  i s  a b u n d l e  o f  s t e r e o c i l i a  w h i c h  
s t a n d s  o p p o s i t e  o n e  n o r m a l l y  d e v e l o p e d  m o b i l e  k i n o c i l i u m  i n  a d e f i -  
n i t e  d i r e c t i o n .  A n o t h e r  e s s e n t i a l  d i f f e r e n c e  i s  t h e  f a c t  t h a t  i n  
b i r d s  t h e  s t e r e o c i l i a  a r e  a t t a c h e d  t o  t h e  t e c t o r i a l  membrane w h i c h  
p o s s e s s e s  a f r e e  a n d  i n d e p e n d e n t  r h y t h m  o f  m o t i o n  i n  r e l a t i o n  t o  
h a i r  c e l l s  w i t h  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  o r g a n s .  However ,  t h e  s t e r e o c i l i a  
o f  h a i r  c e l l s ,  i n  m a m m a l s  a n d  e s p e c i a l l y  i n  b i r d s ,  p r o v e d  t o  b e  es -  
p e c i a l l y  r i c h  i n  s p e c i f i c  A C E ,  w h i c h  a l l o w s  u s  t o  c o n s i d e r  them as  
u n i q u e  enzyme a n t e n n a s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  c h o l i n e r g i c  s y s t e m  a n d  
s t i m u l a t e d  b y  means  o f  m e c h a n o c h e m i c a l  p r o c e s s e s .  S i g n i f i c a n t  d i f -  
f e r e n c e s  m u s t  b e  n o t e d  i n  c o r r e s p o n d e n c e  b e t w e e n  r e c e p t o r  a n d  s u p -  - / 5 5  
p o r t i n g  c e l l s  o f  b i r d s  a n d  mammals.  I n  mammals e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  
a r e  s u r r o u n d e d  b y  e n d o l y m p h ;  i n  b i r d s  t h e y  l i e  c l o s e  t o  t h e  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s ,  j u s t  a s  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  m a m -  
m a l s .  I n  b i r d s  a n d  m a m m a l s ,  t h e  n a t u r e  o f  i n n e r v a t i o n  o f  r e c e p t o r  
c e l l s  by  means  o f  l i g h t  a f f e r e n t s  a n d  d a r k  e f f e r e n t s  o f  n e r v e  e n d -  
i n g s  w h i c h  a r e  c h a r a c t e r i z e d  by  h i g h  a c e t y c h o l i n e s t e r a s e  a c t i v i t y ,  
c o r r e s p o n d .  The same t h i n g  r e l a t e s  e v e n  t o  t h e  v e r y  h i g h  a c t i v i t y  
o f  d e h y d r o g e n a s e  l o c a t e d  i n  t h e  s y n a p t i c  m i t o c h o n d r i a  i n  C o r t i ' s  or- 
g a n  i n  b i r d s  a n d  m a m m a l s .  T h e r e  a r e  a number  o f  c h a r a c t e r i s t i c s  
d i f f e r e n t i a t i n g  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  b i r d s  a n d  m a m m a l s ;  for exam- 
p l e ,  t h e  a b s e n c e  o f  f i b r i l l o u s  s t r u c t u r e  i n  s u p p o r t i n g  c e l l s  i n  
b i r d s .  I n  b i r d s  i t  h a s  s t i l l  n o t  b e e n  p o s s i b l e  t o  r e v e a l  m o r p h o l o g -  
i c a l  d i f f e r e n c e s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  l o c a l i z a t i o n  o f  p e r c e p t i o n  o f  
h i g h  a n d  low f r e q u e n c i e s  w h i c h  i s  s o  c h a r a c t e r i s t i c  for r e c e p t o r  
c e l l s  of C o r t i ' s  o r g a n  i n  mammals,  d e p e n d i n g  on  t h e i r  p o s i t i o n  on  
o n e  h e l i x  o f  t h e  c o c h l e a  or a n o t h e r .  

A s  a r e s u l t  of  t h e  c o m p a r i s o n  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  mammals a n d  
b i r d s ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  come t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  i n  t h e  l a t t e r  
t h e  s u b c e l l u l a r  o r g a n i z a t i o n  o f  r e c e p t o r  c e l l s  i n  t h e  c o n n e c t i o n  
w i t h  t h e  t e c t o r i a l  membrane a n d  a l s o  t h e  g e n e r a l  n a t u r e  o f  i n t e r r e -  
l a t i o n s h i p  w i t h  t h e  s u p p o r t  e l e m e n t s  i s  v e r y  s i m i l a r  t o  t h e  s u b c e l -  
l u l a r  o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  a m p u l l a r  c r i s -  
t a e  a n d  s a c c u l a r  and  u t r i c u l a r  m a c u l a e ;  ; . e . ,  t h e  p h y l o g e n e t i c a l l y  
more a n c i e n t  p o r t i o n s  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  o f  w h i c h  t h e y  a r e  a d e r i v a -  
t i v e .  C o n s e q u e n t l y ,  C o r t i ' s  o r g a n  o f  b i r d s  ( i n  co .mpar i son  w i t h  C o r -  
t i ' s  o r g a n  o f  mammals) p r e s e r v e s  a number  o f  c h a r a c t e r i s t i c s  a t t e s t -  
i n g  t o  a c e r t a i n  p r i m i t i v e n e s s  o f  i t s  c e l l u l a r  a n d  s u b c e l l u l a r  or- 
g a n i z a t i o n .  However ,  t h i s  d o e s  n o t  h i n d e r  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  
a v i a n  C o r t i ' s  o r g a n  t o  p e r c e i v e  p r a c t i c a l l y  t h e  same f r e q u e n c y  b a n d s  
w h i c h  a r e  p e r c e i v e d  b y  m a m m a l s .  

The  F u n c t i o n  o f  C o r t i ' s  O r g a n  o f  M a m m a l s  

S e v e r a l  s t u d i e s  h a v e  b e e n  d e d i c a t e d  t o  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  
f u n c t i o n  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  m a m m a l s .  I n  a number  o f  w o r k s  BBkt5sy 
( 1 9 4 8 ,  1 9 4 9 ,  1 9 5 8 ,  1 9 6 0 > ,  w i t h  t h e  a i d  o f  i n t r a v i t a l  o b s e r v a t i o n s ,  
i n v e s t i g a t e d  i n  d e t a i l  t h e  e n t i r e  mechan i sm o f  t r a n s m i s s i o n  o f  mo- 
t i o n s  o f  t h e  t y m p a n i c  membrane a r i s i n g  t h r o u g h  a c o u s t i c  a c t i v i t i e s  
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t r a n s m i t t e d  t h r o u g h  t h e  a u d i t o r y  o s s i c l e s  ( m a l l e u s ,  i n c u s  a n d  s t a p e s )  
i n  t h e  v e s t i b u l a r  a n d  t h e n  i n  t h e  t y m p a n i c  l a d d e r ,  w h e r e  t h e y  a r e  
damped i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  r o u n d  window. The  s t u d i e s  o f  BBk6sy 
w e r e  b a s i c a l l y  d e d i c a t e d  t o  t h e  f u r t h e r  c o n v e r s i o n  o f  t h e s e  o s c i l l a -  
t i o n s  i n t o  m o t i o n  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  a n d  b a s i l a r  membrane ,  w h i c h  
a c t i v e l y  t r a n s m i t s  a u d i t o r y  s t i m u l i  t o  t h e  h a i r  c e l l s .  Thus  i t  w a s  
shown t h a t  a d i s p l a c e m e n t  o f  h y d r o s t a t i c  p r e s s u r e s  o f  t h e  p e r i -  a n d  
endo lymph  o c c u r r e d  i n  t h e  b r o a d e s t  p o r t i o n  o f  t h e  b a s i l a r  membrane ,  
c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  summit  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l ,  2 0 0  t i m e s  g r e a t e r  
t h a n  t h e  d i s p l a c e m e n t  a t  t h e  p o i n t  r emoved  b y  3 3  mm f r o m  t h e  s t a p e s .  
BBk6sy ( 1 9 4 9 )  d i s c o v e r e d  a l s o  t h a t  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  f r e q u e n c y  of 
v i b r a t i o n ,  t h e  s i t e  o f  maximum r e a c t i o n  i s  t r a n s f e r r e d  t o w a r d  t h e  
s t a p e s .  Waves t r a v e l l i n g  a l o n g  t h e  c o c h l e a r  c a n a l ,  w h i c h  a r o s e  on  
t h e  a c t i o n  o f  a u d i t o r y  f r e q u e n c i e s ,  w e r e  i n v e s t i g a t e d  (BBk6sy ,  1 9 4 7 ) ,  
w h i c h  showed t h a t  t h e  f u r t h e r  t h e  h e l i c e s  o f  t h e  c o c h l e a  w e r e  s i t u -  
a t e d  f r o m  t h e  o v a l  window,  t h e  g r e a t e r  t h i s  m o t i o n  was r emoved  f r o m  
t h e  m o t i o n  o f  t h e  s t a p e s .  The m o t i o n  o f  t h e  c o c h l e a  i n s i d e  t h e  h e -  
l i x  h a s  t h e  n a t u r e  o f  a wave w h i c h  i s  s h o r t e n e d  a n d  s l o w e d  a c c o r d i n g  
t o  i t s  m o t i o n  a l o n g  t h e  c o c h l e a .  I n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  h e l i c o t r e m a  
it  i s  v e r y  s u p p r e s s e d  a n d  a r r i v e s  h e r e  6 msec a f t e r  t h e  a c o u s t i c  i n -  /56 
f l u e n c e .  On m o d e l s  o f  t h e  c o c h l e a ,  BBk6sy ( 1 9 4 9 )  o b s e r v e d ,  i n  a d d i -  
t i o n  t o  a t r a v e l i n g  w a v e ,  two o t h e r  s u p p l e m e n t a r y  s m a l l  v o r t i c e s  o n  
e a c h  o f  t h e  s i d e s  o f  t h e  b a s i l a r  membrane ,  a p p e a r i n g  a b o v e  t h e  r e -  
g i o n  o f  maximum a m p l i t u d e  o f  v i b r a t i o n .  T h e s e  v o r t i c e s ,  a c c o r d i n g  
t o  t h e  amount  o f  f r e q u e n c y  i n c r e a s e ,  a r e  moved t o w a r d s  t h e  n a r r o w e r  
e n d  o f  t h e  b a s i l a r  membrane ,  i . e . ,  t o w a r d  t h e  b a s e  o f  t h e  c o c h l e a ,  
and  a c c o r d i n g  t o  t h e  amoun t  o f  d e c r e a s e  i n  f r e q u e n c y  t o w a r d s  i t s  
b r o a d e r  e n d ,  t h e  s u m m i t .  Thus  a t  t h e  moment o f  a c o u s t i c  a c t i o n ,  a -  
l o n g  t h e  e n t i r e  c o c h l e a  c a n a l ,  t r a v e l i n g  waves  a r i s e  o v e r  a l m o s t  t h e  
e n t i r e  s c a l e  of  a u d i b l e  f r e q u e n c i e s .  

On t h e  b a s i s  o f  a l a r g e  number o f  e x p e r i m e n t s  i t  w a s  shown t h a t  
t h e  c o c h l e a  r e c e i v e s  low f r e q u e n c i e s  a l o n g  t h e  e n t i r e  c a n a l .  High  
f r e q u e n c i e s  a r e  p e r c e i v e d  o n l y  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  l o w e r  h e l i x .  

Thus  i t  became known t h a t  t h e  p e r c e p t i o n  o f  s o u n d  by  h a i r  c e l l s  
i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  m o t i o n  o f  i n d i v i d u a l  s t r u c t u r e s  o f  t h e  c o c h l e a ,  
c h i e f l y  t h e  p e r i -  a n d  endo lymph  a n d  t h e  b a s i l a r  a n d  t e c t o r i a l  m e m -  
b r a n e s .  T h e s e  m o t i o n s  l e a d  t o  t h e  e x c i t a t i o n  o f  r e c e p t o r  c e i l s .  
However ,  t h e  mechan i sm o f  p r i m a r y  r e c e p t i o n  i t s e l f  r e m a i n s  u n e x -  
p l a i n e d  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e .  

L i k e w i s e  t h e  b i o p o t e n t i a l s  a r i s i n g  w i t h  t h e  p e r c e p t i o n  o f  a u d i -  
t o r y  waves  by t h e  o r g a n  o f  h e a r i n g  a r e  w e l l  s t u d i e d  i n  works  o f  D a -  
v i s  ( D a v i s ,  1 9 5 6 a ,  1 9 5 6 b ,  1 9 5 7 ,  1 9 5 8 ;  D a v i s  e t  a l . ,  1 9 4 9 ;  D a v i s  e t  
a l . ,  1 9 5 1 ;  D a v i s  e t  a l . ,  1 9 5 2 ) .  I n  t h e  c o c h l e a  a r e  f o u n d :  

(1) R e s t  c u r r e n t s ,  n e g a t i v e  a t  50-80  m V  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  
p e r i l y m p h .  A l s o  t h e  e n d o l y m p h ,  i . e . ,  p o s i t i v e  p o t e n t i a l ,  h a s  r e s t  
c u r r e n t s .  The d e p e n d e n c y  o f  r e s t  c u r r e n t s  upon  i n t e n s i t y  o f  a e r o b e  
e x c h a n g e  was e s t a b l i s h e d .  
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( 2 )  A c t i o n  c u r r e n t s  w h i c h  a r e ' g e n e r a t e d  b y  n e r v e  f i b e r s  o f  t h e  
a u d i t o r y  n e r v e .  

( 3 )  M i c r o p h o n e  e f f e c t s  r e p r e s e n t i n g  a l t e r n a t i n g  c u r r e n t s  o f  
t h e  c o c h l e a  c h a r a c t e r i z i n g  t h e  r e s p o n s e  o f  r e c e p t o r  c e l l s  t o  a c o u s -  
t i c  a c t i o n .  The m i c r o p h o n e  e f f e c t  c o n s i s t s  o f  a e r o b e  a n d  a n a e r o b e  
c o m p o n e n t s .  The l a t t e r  i s  p r e s e r v e d  a f t e r  t h e  d e a t h  o f  t h e  a n i m a l .  

( 4 )  Summation p o t e n t i a l  c o n n e c t e d  w i t h  e l e c t r i c a l  r e s p o n s e  t o  
a c o u s t i c  a c t i o n  on t h e  p a r t  o f  t h e  i n n e r  h a i r  c e l l s .  

B6k6sy  ( 1 9 5 2 )  a n d  D a v i s  ( 1 9 5 7 )  a s s u m e d  t h a t  t h e  s u m m a t i o n  p o -  
t e n t i a l  a n d  t h e  m i c r o p h o n e  e f f e c t  a r i s e  d u e  t o  t h e  b e n d i n g  o f  t h e  
s t e r e o c i l i a  u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  c u t t i n g  f o r c e s  e l i c i t e d  by t h e  mo- 
t i o n  o f  t h e  b a s i l a r  a n d  t e c t o r i a l  membrane.  The b e n d i n g  o f  t h e  
s t e r e o c i l i a  t o w a r d  t h e  s u r f a c e  makes  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  more  n e g a -  
t i v e ;  b e n d i n g  t o w a r d  t h e  c e n t e r  m a k e s  i t  more p o s i t i v e .  B e n d i n g  o f  
t h e  s t e r e o c i l i a  a l o n g  t h e  s p i r a l  o f  C o r t i ' s  o r g a n  d o e s  n o t  h a v e  
p h y s i o l o g i c a l  e f f e c t .  C r i t i c a l  d i r e c t i o n s  o f  t h e  s t e r e o c i l i a  f o r  
i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  p a r a l l e l  t o  t h e  a x i s  o f  t h e  c o c h l e a .  More- 
o v e r ,  i n  d u e  t i m e  t h e  i d e a  w a s  e x p r e s s e d  t h a t  t h e  s t e r e o c i l i a  o f  r e -  
c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  p o s s e s s  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  p i e z o -  
c r y s t a l s  ( G u i l d ,  1 9 3 7 )  b u t  t h o s e  e l e c t r i c a l  p o t e n t i a l s  w h i c h  c o u l d  
a r i s e  a r e  i n s i g n i f i c a n t l y  s m a l l  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  amount  o f  
e l e c t r i c a l  e n e r g y  o f  t h e  c o c h l e a .  I n t r a v i t a l  o b s e r v a t i o n s  h o w e v e r ,  
d o  n o t  a l l o w  o n e  t o  s e e  t h e  f l e x i o n  o f  t h e  s t e r e o c i l i a  w i t h  a n y  r e -  
l i a b i l i t y  ( V i n n i k o v  a n d  T i t o v a ,  1 9 6 1 )  w h i c h  i s  a n  i m p o r t a n t  f a c t  
t e s t i f y i n g  a g a i n s t  t h e  s i m i l a r  mechanism o f  e x c i t a t i o n  o f  r e c e p t o r  
c e l l s  o f  t h e  c o c h l e a .  I n  r e c e n t  y e a r s ,  E n g s t r b m ,  Ades a n d  H a w k i n s ,  
Jr. ( 1 9 6 2 )  e x p r e s s e d  t h e  o p i n i o n  t h a t  i n  C o r t i ' s  o r g a n  i t  may n o t  b e  
a m a t t e r  o f  f l e x i o n  o f  t h e  s t e r e o c i l i a ,  b u t  t h a t  t h e y  a c t  a s  l e v e r s  
w h i c h  p a s s i v e l y  t r a n s m i t  c u t t i n g  m o t i o n  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane t o  
t h e  c u t i c l e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l ,  a n d  t h r o u g h  i t  t o  t h e  b a s a l  c o r -  
p u s c l e  a n d  i t s  a c c o m p a n y i n g  o r g a n o i d s .  

Func t iona l  S h i f t s  i n  t h e  S t r u c t u r a l  and Cytochemical 
O r g a n i z a t i o n  of  I n n e r  Ear Recep to r s  

The a b o v e - g i v e n  d a t a  o n  t h e  c y t o c h e m i c a l  a n d  h i s t o p h y s i o l o g i c a l  - / 5 7  
i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  v e r t e b r a t e  u t r i c u l u s  a n d  t h e  mammalian C o r t i ' s  
o r g a n  showed t h a t  c h e m i c a l ,  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s  s u c h  as  
n u c l e i c  a c i d s ,  p r o t e i n s  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  
g l y c o g e n  a n d  a number o f  h y d r o l y t i c  a n d  r e s p i r a t o r y  e n z y m e s ,  a r e  n o t  
o n l y  s t r u c t u r a l  c o m p o n e n t s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  p a r t i c i p a t i n g  i n  t h e  
g e n e r a l  m e t a b o l i c  p r o c e s s e s ,  b u t  a l s o  t h e y  s i m u l t a n e o u s l y  d e f i n e  
t h e i r  s p e c i f i c  f u n c t i o n .  Data o b t a i n e d  o n  C o r t i ' s  o r g a n  w a s  l a t e r  
c o n f i r m e d  i n  a number o f  s t u d i e s  by f o r e i g n  i n v e s t i g a t o r s  ( V o s t e e n ,  
1 9 6 4 ;  B e c k ,  1 9 6 4 ;  R a u c h ,  1 9 6 4 ,  a n d  o t h e r s ) .  

F u r t h e r  i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  p a r t  o f  t h e  l a b y r i n t h  
a n d ,  i n  p a r t i c u l a r ,  o f  t h e  o r g a n  o f  g r a v i t a t i o n  u s i n g  r e p r e s e n t a t i v e s  
o f  a l l  c l a s s e s  o f  v e r t e b r a t e s  r e v e a l e d  a n a l o g o u s  r e g u l a r i t i e s .  T h u s  
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it was shown that with the action of high G-forces on an animal by 
a radial acceleration of 10 g in the spine-to-chest direction, in 
the pitcher-shaped cells of the utriculus (Type I cells) there takes 
place an extinction of cytoplasmic RNA located in the basal part of 
the cells in the form of a granular accumulation, general or total 
protein and functional groups of protein molecules. Simultaneously, 
in the nuclei of the cells a shift of the nucleolus toward th'e basal 
pole and a subsequent output of RNA of the nucleolus through the nu- 
clear membrane into the cytoplasm of the cell is observed. Under 
the electron microscope it is possible to observe how such a shift- 
ing of the nucleolus toward the basal pole proceeds and is filtered 
through the well-known pores of the nuclear membrane composing its 
ribosome. In this portion of the cytoplasm of the receptor cells, 
simultaneously there is observed a process of formation of membranes 
of the endoplasmatic reticulum, evidently connected with the exter- 
nal nuclear membrane present in the shape of a conusoid spiral. Ri- 
bisomes passing from the nucleus also settle on these membranes. 
Under a light microscope this formation has the shape of a conusoid 
body, brightly stained with pironine and forming its own base toward 
the basal pole of the nucleus. These cytophotometric investigations 
allowed us to come to the conclusion that after the ribosomes of the 
nucleolus settle on the surface of the membranes of the endoplasmat- 
ic reticulum, a focus of local protein synthesis arises here, and 
the protein content in the cell is sharply elevated. 

A comparison of histochemical data and changes in nucleolic and 
cytoplasmatic RNA with the data of cytophotometry allows one to draw 
the following conclusion: changes in optical density of protein as 
a result of single action (on the guinea pig) of an overload of ra- 
dial acceleration show that sharp rises in the protein in the curves 
of optical density always follow an increase of newly formed granu- 
lar accumulations of RNA in the cell. The size of the elevation of 
the curves drops sharply after vacuolization of the basal portions 
of the cell appears,and pycnosis of the nuclei (from the 5th day) 
arises. Results of the action by repeated rotation eliciting a sec- 
ondary output of RNA from the nucleolus into the cytoplasm are vari- 
ous and depend upon the stage of protein synthesis which is proceed- 
ing when repeated action occurs. Repeated action has fhe most fa- 
vorable consequences when it falls at the stage of formation of the 
accumulations of granular RNA in the cytoplasm with a minimum con- 
tent of protein in the cytoplasm, i.e., when repeated action takes 
place after the beginning of the process of protein synthesis. Re- 
peated action at maximum points of protein synthesis unavoidably 
leads to its destruction and to a sharp drop in protein content. 
These stages may be considered critical. The processes of multiple, 
repeated output of nucleolic RNA and the increase in protein synthe- 
sis lead to "hypertension" of the cell, which is expressed by the 
appearance of vacuolization, not only of the cytoplasm but also of 
the nuclei, and leads to pycnosis of several nuclei. This process 
abates on the 15-th day after the initial activity. 

Summarizing these data it is possible to say that the process 
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we studied in which nucleolic R N A  leaves the nucleus under the ac- 
tion of an overload of radial acceleration on the utriculus is in- 
separably connected with the synthesis of cytoplasmic R N A ,  due to 
which even protein synthesis is strengthened. T.his process evident- 
ly is physiological for the cell, and the action of an overload of 
radial acceleration.upon the animal only stimulates this process and 
makes it more synchronized. The stimulation or, inversely, suppres- 
sion of protein synthesis with repeated rotation of the animal, de- 
pending upon the stage of formation of cytoplasmic R N A  and synthesis 
of protein, upon which the repeated action falls, indicates that the 
output of nucleolic R N A  stimulates not only the synthesis of cyto- 
plasmic R N A ,  but also protein synthesis (Vinnikov, Gazenko, et al., 
1963, 1965, 1966). 

With histochemical investigations of Corti's organ in mammals 
it was established that, as opposed to neurons of the spinal gangli- 
on, hair cells of Corti's organ significantly more demonstratively 
react to an elevated functional G-force. This reaction of excita- 
tion is characterized by a change in the shape of the cell body, 
dimensions of the nucleus, and distributions of R N A  and D N A  concen- 
tration. A shift of D N A  to the periphery of increasing nuclei and 
a lowering of the concentration of R N A  in the cytoplasm of such a 
cell attests to the strengthened processes of segmentation of pro- 
teins connected with R N A ,  intensively dispersing during excitation, 
when protein synthesis does not succeed in compensating for its dis- 
integration. A decrease in the sizes or the contraction of the nu- 
clei of individual hair cells and the enrichment of their nucleus 
and cytoplasm with diffuse R N A  attests to the fact that such ele- 
ments begin to synthesize proteins connected with R N A  again and, ad- 
ditionally, are returning from the excited state to the original 
condition of relative rest. In this period, resynthesis of protein 
predominates over disintegration of protain (Vinnikov and Titova, 
1961). 

This information manifestly shows the definite particiRation of 
D N A  and R N A  in the processes of excitation of hair cells of Corti's 
organ and the utriculus. The clear pattern of an increase in size 
of the nucleus which is observed in Corti's organ and the marginal 
position of D N A  in receptor cells, which is accompanied by a lower- 
ing of the concentration of R N A  in the cytoplasm, evidently gives 
evidence of processes of depolymecization of the latter and of dis- 
integration of the proteins connected with it. On the other hand, 
the contraction of the nucleus and the accumulation of R N A  and D N A  
in it, and also the strengthening of the concentration of R N A  in the 
cytoplasm of such hair cells, indicates a strengthening in the pro- 
cess of resynthesis of nucleic acids and proteins connected with 
them. Such hair cells with contracted nuclei and with elevated con- /59 
centrations of nucleic acids are often found after long periods of 
acoustic action, and allow one to conclude that in individual recep- 
tor cells restorative processes begin during advanced stages of ex- 
citation. 
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I t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  i n  C o r t i ' s  o r g a n  t h e  i n t e r n a l  h a i r  
c e l l s  a p p e a r  t o  b e  more  s t a b l e .  C h a n g e s  i n  n u c l e a r  s i z e s  i n  them 
a n d  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  D N A  a n d  R N A  a r e  l e s s  d i s t i n c t  i n  c o m p a r i s o n  
w i t h  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s .  T h i s  o n c e  more  e m p h a s i z e s  t h e  g r e a t  
s e n s i t i v i t y  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  t o  a d e q u a t e  a c o u s t i c  a c t i v i t y .  
The c h a n g e  i n  t h e  d i s t r i b u t i o n  of  n u c l e i c  a c i d s  i n  C o r t i ' s  o r g a n  i s  
s t r i c t l y  s u b o r d i n a t e d  t o  t h e  g e n e r a l  p h y s i o l o g i c a l  g r a d i e n t  o f  t h e  
c o c h l e a .  W i t h  h i g h  f r e q u e n c y  a c t i v i t y  i t  c h a n g e s  i n  t h e  r e c e p t o r s  
l o c a t e d  o n  t h e  l o w e r  h e l i c e s  w i t h  a c t i v i t i e s  o f  l o w  f r e q u e n c i e s  on  
t h e  u p p e r  h e l i c e s .  

The c h a n g e  i n  t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  
m o l e c u l e s  i s  e s p e c i a l l y  d e m o n s t r a t i v e  i n  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  u t -  
r i c u l a r  m a c u l a  a n d  C o r t i ' s  o r g a n ,  S t u d y i n g  t h e s e  c h a n g e s  g i v e s  u s  
some i d e a  o f  t h e  p r o t e i n  e x c h a n g e  i n  t h e  r e c e p t o r s  o f  t h e  i n n e r  e a r  
a n d  t h e  c o n d i t i o n s  b o t h  o f  r e l a t i v e  r e s t  a n d  o f  a d e q u a t e  G - f o r c e .  
A S  t h e  i n v e s t i g a t i o n s  w h i c h  were  c o n d u c t e d  i n d i c a t e d ,  t h e  t o t a l  p r o -  
t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  of p r o t e i n  m o l e c u l e s  i n  a g r e a t e r  or 
s m a l l e r  c o n c e n t r a t i o n  become p a r t  o f  a l l  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  of  t h e  
i n n e r  e a r  a n d  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a n d  s p i r a l  g a n g l i a .  The 
c h a n g e s  i n  t h e i r  l o c a t i o n  a n d  c o n c e n t r a t i o n  w i t h  a d e q u a t e  G - f o r c e  
i n d i c a t e s  t h a t  i n  a n  e x c i t e d  c e l l  t h e  q u e s t i o n  i s  o n e  o f  a g e n e r a l  
p r o c e s s  c o n n e c t e d  w i t h  a l l  t h e  p r o t e i n  s t r u c t u r e s  i n  t h e i r  morpho-  
l o g i c a l ,  b i o c h e m i c a l  a n d  b i o p h y s i c a l  e x p r e s s i o n s .  T h i s  p r o c e s s  i s  
t h e  r e s u l t  o f  t h e  i n t e r a c t i o n  o f  t h e  p r o t e i n  componefi t  n o t  o n l y  i n  
t h e  s u b s t r a t a  a n d  e n z y m e s ,  b u t  e v e n  w i t h  t h e  n u c l e i c  a c i d s  r e s p o n -  
s i b l e  f o r  p r o t e i n  s y n t h e s i s .  A t  t h e  same t i m e  i t  i s  c h a r a c t e r i z e d  
by r e v e r s i b l e  d e n a t u r a t i o n  o f  t h e  p r o t e i n  c o m p o n e n t .  E v i d e n t l y ,  
e l e v a t i o n  o f  t h e  p r o t e i n  c o n c e n t r a t i o n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l .  g r o u p s  i n  
t h e  c y t o p l a s m  a n d  i n  t h e  n u c l e u s  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  a n d  a l s o  i n  t h e  
n e u r o n s  o f  t h e  s p i r a l  g a n g l i o n ,  a f t e r  a 1 5 - m i n u t e  a c t i v i t y ,  a n d  d e -  
p r e s s i o n  o f  t h e s e  a f t e r  l ,  2 ,  4 a n d  6 h o u r  a c t i o n ,  is c o n n e c t e d  w i t h  
t h i s  p r o c e s s .  

A c c o r d i n g  t o  b i o c h e m i c a l  d a t a  ( U n g a r ,  1 9 5 7 ) ,  a n  e l e v a t i o n  i n  t h e  
amount  o f  SH- a n d  COOH-groups o f  p r o t e i n  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  c o n d i t i o n  
o f  e x c i t a t i o n  o f  t h e  c e l l s  a n d  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  d e n a t u r a t i o n  
o f  t h e i r  p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  w h e r e b y  a n  o p e n i n g  o f  t h e  p o l y p e p t i d e  
c h a n g e  t a k e s  p l a c e .  A d e c r e a s e  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  a f -  
t e r  p r o l o n g e d  a c t i v i t y ,  a c c o r d i n g  t o  b i o c h e m i c a l  d a t a  ( H y d e n ,  1 9 5 5 ) ,  
c o n n e c t e d  w i t h  d i s i n t e g r a t i o n  o f  p r o t e i n s ,  i . e . ,  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  
p r o t e i n  e x c h a n g e ,  i s  l a r g e l y  a f f e c t e d  b y  p r o t e o l y t i c  enzymes  w h i c h  
d e n a t u r i z e  p r o t e i n  m o l e c u l e s  b e f o r e  b r e a k i n g  t h e  p e p t i d e  b o n d s  ( L i n -  
d e z s t r 8 m - L a n g 7  1 9 5 2 ) .  P r o d u c t s  o f  p r o t e i n  h y d r o l y s i s  d u r i n g  f i x a t i o n  
a r e  washed  o u t  of t h e  c e l l s ,  a p r o c e s s  w h i c h  i s  h i s t o c h e m i c a l l y  e x -  
p r e s s e d  i n  t h e  d r o p  i n  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  
g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  

The f a c t  o f  a h i g h  g l y c o g e n  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  e x t e r n a l  h a i r  
c e l l s  a n d  i t s  c h a n g e  d u r i n g  f u n c t i o n i n g  i n d i c a t e s  t h e  l a r g e  r o l e  o f  
a n a e r o b i c  e x c h a n g e  i n  t h e  l i f e  a c t i v i t y  o f  C o r t i ' s  o r g a n .  The h i s -  
t o c h e m i c a l l y  e s t a b l i s h e d  f a c t  o f  a d r o p  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  
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g l y c o g e n  i n  e x c i t e d  h a i r  c e l l s  i s  c o n n e c t e d  e v i d e n t l y  t o  t h e  c h a n g e  
i n  t h e  r a t i o  o f  t h e  g l y c o g e n  f r a c t i o n s .  I n  e x c i t e d  h a l r  c e l l s  o f  
C o r t i ’ s  o r g a n  t h e r e  i s  a s h a r p  i n c r e a s e  i n  t h e  amoun t  o f  g l y c o g e n  
d i r e c t l y  c o n n e c t e d  w i t h  p r o t e i n ,  w h i c h  i s  m a n i f e s t e d  o n l y  b y  b i o -  
c h e m i c a l  means ( L e i b s o n  e t  a l . ,  1961). I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h i s  r e -  
f l e c t s  e v e n  t h e  g e n e r a l  d e n a t u r e d  s h i f t s  o f  t h e  p r o t e i n  s u b s t r a t u m  
o f  r e c e p t o r  c e l l s .  

The  i n v e s t i g a t i o n  o f  s p e c i f i c  enzyme o f  n e u r a l  c o n d u c t i o n ,  i . e . ,  
h y d r o l y z i n g  a c e t y l c h o l i n e - a c e t y l c h o l i n e s t e r a s e ,  showed i t s  l o c a t i o n  
i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s y n a p s i s  o f  a l l  i n n e r  e a r  r e c e p t o r  e l e m e n t s  i n  
a l l  v e r t e b r a t e s  a n d  a c h a n g e  i n  i t s  e n z y m a t i c  a c t i v i t y  a n d  l o c a t i o n  
w i t h  s p e c i f i c  a c t i v i t y  o n  t h e  u t r i c u l u s  or on t h e  mammalian o r g a n  o f  
h e a r i n g .  

R e s u l t s  o b t a i n e d  w i t h  t h e  c o m p a r i s o n  o f  b i o c h e m i c a l  a n d  e l e c -  
t r o p h y s i o l o g i c a l  d a t a  a l l o w  o n e  t o  come t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  d u r -  
i n g  t h e  c o n d u c t i o n  o f  a n e r v e  i m p u l s e  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s y n a p s i s ,  
b o t h  i n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  a n d  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  
c r i s t a e  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ,  a n d  i n  t h e  a p p e a r a n c e  and  c o n -  
d u c t i o n  o f  a n e r v e  i m p u l s e  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  i n t r a o r g a n i c  s y n a p -  
s e s  o f  t h e  c o c h l e a ,  t h e  c h o l i n e r g i c  s y s t e m  p l a y s  a f u n d a m e n t a l  r o l e  
w h i c h  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  mechan i sm o f  a c e t y l c h o l i n e  a c t i o n  a n d ,  
i n  p a r t i c u l a r ,  w i t h  i t s  h y d r o l y s i s  by a s p e c i f i c  enzyme ,  i . e . ,  a ce -  
t y l c h o l i n e s t e r a s e .  A d e q u a t e  s p e c i f i c  G - f o r c e  f i r s t  p r o v i d e s  a n  e l e -  
v a t i o n  i n  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  enzyme ,  b u t  g r a d u a l l y  t h e  l o s s  o f  ace -  

t y l c h o l i n e a n d  i t s  d e p l e t i o n  f i n a l l y  l e a d s  t o  a d r o p  i n  t h e  a c t i v i t y  
o f  h y d r o l y z i n g  e n z y m e s ,  

H i s t o c h e m i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  o f  a number  o f  d e h y d r o g e n a s e s  i n  
t h e  u t r i c u l u s  o f  s e v e r a l  v e r t e b r a t e  a n i m a l s  e s t a b l i s h e d  t h e i r  v e r y  
h i g h  enzyme a c t i v i t y  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s o - c a l l e d  s c y p h o i d  s y n a p -  
ses  o f  Type  I: c e l l s  w h i c h  i n c r e a s e s  a n d  t h e n  r e g u l a r l y  l o w e r s  u n d e r  
t h e  a c t i o n  o f  h i g h  G - f o r c e s  f r o m  r a d i a l  a c c e l e r a t i o n .  F u r t h e r  i n -  
v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  c h a n g e s  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s y n a p s e s  o f  u t r i c u -  
l a r  r e c e p t o r  c e l l s  i n  a number  o f  v e r t e b r a t e  a n i m a l s ,  made w i t h  t h e  
a i d  o f  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e ,  show t h a t  i n  t h e  s y n a p t i c  r e g i o n  of 
t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a ,  a f t e r  h i g h  G - f o r c e  a c t i o n  o f  r a d i a l  a c c e l e r a -  
t i o n  o n  t h e  a n i m a l ,  i n  a d d i t i o n  t o  a c h a n g e  i n  t h e  enzyme a c t i v i t y  
i n  a number o f  r e s p i r a t o r y  enzymes  l o c a t e d  i n  t h e  m i t o c h o n d r i a ,  
t h e r e  i s  a l s o  a s p a t i a l  s h i f t  o f  t h e  m i t o c h o n d r i a  a n d  o f  t h e  phenom- 
e n o n  o f  t h e i r  a p p l i c a t i o n  t o  t h e  p r e s y n a p t i c  membrane o f  t h e  r e c e p -  
t o r  c e l l  a n d  e f f e r e n t  n e r v e  e n d i n g .  B e s i d e s  t h e  phenomenon o f  a p -  
p l i c a t i o n  o f  m i t o c h o n d r i a  t o  t h e  p r e s y n a p t i c  membrane ,  t h e  m i t o c h o n -  
d r i a  a l s o  s w e l l ,  w h i c h  i s  e s p e c i a l l y  p r o n o u n c e d  i n  t h e  p r e s y n a p t i c  
m i t o c h o n d r i a  b o t h  o f  t h e  b u d - s h a p e d  a n d  o f  t h e  s c y p h o i d  n e r v e  e n d -  
i n g s .  

H i s t o c h e m i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  o f  c h a n g e s  i n  enzyme a c t i v i t y  o f  
t h e  s u c c i n a t e d e h y d r o g e n a s e  a n d  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  mammalian Cor -  
t i ’ s  o r g a n ,  o f  t h e  n e r v e  e n d i n g s  l e a d i n g  t o  them a n d  of t h e  n e u r o n s  
o f  t h e  s p i r a l  g a n g l i o n ,  d e m o n s t r a t e  t h e  p r e s e n c e  o f  s i m i l a r  e f f e c t s  
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of a c t i o n  u p o n  C o r t i ' s  o r g a n  by s o u n d  o f  a d e f i n i t e  f r e q u e n c y .  I n  
t h i s  r e g a r d ,  t h e  e s p e c i a l l y  c l e a r  r e s u l t s  of  t h e  e l e v a t i o n  i n  S D H  
a c t i v i t y  for s h o r t  p e r i o d s  o f - a c o u s t i c  a c t i o n  a n d  t h e  d r o p  i n  S D H  
a c t i v i t y  for e x t e n d e d  p e r i o d s  a r e  m a n i f e s t e d  b y  t h e  m i t o c h o n d r i a  of 
e x t e r n a l  h a i r  c e l l s .  The m i t o c h o n d r i a  p r o v e  t o  b e  t h e  s t r u c t u r e s  of 
t h e  h a i r  c e l l s  w h i c h  d u r i n g  e x c i t a t i o n  a r e  r e d i s t r i b u t e d  i n  t h e  c y -  
t o p l a s m  a n d  s i m u l t a n e o u s l y  s w e l l .  The  d r o p  i n  enzyme a c t i v i t y  n o t e d  
d u r i n g  t h e  l a t e r  s t a g e s  o f  a c o u s t i c  a c t i o n  a n d  t h e  d e p l e t i o n  o f  e n -  
zyme a c t i v i t y  r e f l e c t  c o n d i t i o n s  o f  i n h i b i t i o n  o f  t h e  h a i r  c e l l s .  

R e s u l t s  o b t a i n e d  w i t h  t h e  a i d  o f  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  a r e  i n  
good a g r e e m e n t  w i t h  d a t a  o f  h i s t o c h e m i c a l  i n v e s t i g a t i o n s ;  ; . e . ,  t h e y  
show a n  e l e v a t i o n  a n d  t h e n  a d r o p  o f  d e h y d r o g e n a s e  i n  t h e  s y n a p t i c  
m i t o c h o n d r i a  o f  t h e  u t r i c u l u s  i n  C o r t i ' s  o r g a n  d u r i n g  t h e i r  s p e c i f i c  
s t i m u l a t i o n .  The a t t a c h m e n t  o f  m i t o c h o n d r i a  t o  t h e  p r e s y n a p t i c  m e m -  
b r a n e  w e l l  i l l u s t r a t e s  t h e  e n e r g e t i c  p a r t i c i p a t i o n  o f  m i t o c h o n d r i a  
i n  t h e  c o n d u c t i o n  o f  t h e  n e r v e  i m p u l s e  i n  t h e  r e g i o n  o f  s y n a p s i s .  
T h i s  a t t a c h m e n t  o f  m i t o c h o n d r i a  s i m u l t a n e o u s l y  a t t e s t s  t o  t h e  d i r e c t  
p a r t i c i p a t i o n  o f  t h e  K r e p s  c y c l e ,  o x i d i z e d  p h o s p h o r y l a t i o n  a n d  e l e c -  
t r o n  t r a n s f e r  ( G r e e n  a n d  H a t e f i ,  1961) i n  t h e  c o n d u c t i o n  of  a n e r v e  
i m p u l s e .  

C o n s e q u e n t l y ,  n e u r a l  c o n d u c t i o n  t h r o u g h  a s y n a p s e  i s  accom- 
p l i s h e d  w i t h  t h e  a i d  o f  n o t  o n l y  a s p e c i f i c  c h o l i n e r g i c  mechanism 
b u t  a l s o  a g e n e r a l ,  n o n s p e c i f i c ,  e n e r g e t i c  mechanism c o n n e c t e d  w i t h  
t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  m i t o c h o n d r i a ;  t h e  e x c i t e d  c o n d i t i o n  o f  a r e c e p -  
t o r  c e l l  i s  c o n n e c t e d  w i t h  g e n e r a l  p r o c e s s e s  o f  c h e m i c a l  c o n v e r s i o n  
of n u c l e i c  a c i d s  a n d  p r o t e i n s  a s  w e l l  a s  o f  t h e  enzymes  i n  t h e i r  
s u b s t r a t a .  

Data on t h e  Comparat ive Morphology o f  t h e  I n n e r  Ear  
o f  V e r t e b r a t e s  and i t s  Recep to r  S t r u c t u r e s  

The l a b y r i n t h  o f  v e r t e b r a t e s  a r o s e  i n  p h y l o g e n e s i s  on  t h e  b a s i s  
/61 - o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s ;  as  a r e s u l t ,  t o d a y  t h e s e  o r g a n s  a r e  

u n i t e d  i n t o  a s i n g l e  a c o u s t i c o - l a t e r a l  s y s t e m ,  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  
r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  w h i c h  l i e s  t h e  s e c o n d a r i l y  s e n s i t i v e  r e c e p t o r  
c e l l  ( V i n n i k o v ,  1 9 4 6 ) .  S e c o n d a r i l y  s e n s i t i v e  c e l l s  a p p e a r e d  a t  t h e  
dawn o f  v e r t e b r a t e  e v o l u t i o n .  A s  f a r  a s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  j u d g e ,  
a c c o r d i n g  t o  s u f f i c i e n t l y  r e l i a b l e  p a l e o n t o l o g i c a l  d a t a  ( B y s t r o v ,  
1 9 5 7 ) ,  i n  p r i m i t i v e  a g n a t h o u s  v e r t e b r a t e s  ( A g n a t h a ) ,  w h i c h  i n  t h e  
S i l u r i a n  e r a  w e r e  a l r e a d y  a d a p t e d  t o  c o n d i t i o n s  o f  l i f e  i n  f r e s h  w a -  
t e r  b a s i n s ,  t h e  s y s t e m  o f  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  w a s  w e l l  d e v e l o p e d .  
T h i s  s y s t e m  h a s  b e e n  p r e s e r v e d  up t o  t h e  p r e s e n t  t i m e  i n  f i s h  a n d  
a q u a t i c  a m p h i b i a n s  i n  w h i c h  t h e  s e c o n d a r i l y  s e n s i t i v e  c e l l s  a r e  r e -  
c e p t o r  e l e m e n t s .  T h i s  s y s t e m  i n  t h e  a g n a t h o u s  v e r t e b r a t e s  c o n s i s t e d  
of t u b u l e s  or c a n a l s  w h i c h  were  l o c a t e d  i n  t h e  a s p i d i n e  s u b s t a n c e  o f  
t h e i r  s h e l l s  w h i c h  h a v e  b e e n  p r e s e r v e d  u p  t o  o u r  t i m e .  The t u b u l e s  
o p e n e d  on  t h e  e x t e r i o r  s u r f a c e  o f  t h e  a r m o r .  T h u s ,  t h i s  e n t i r e  s y s -  
t e m  of  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  c o m m u n i c a t e d  w i t h  t h e  e x t e r n a l  a q u e o u s  
medium, t h e  v i b r a t i o n s  o f  w h i c h  a p p e a r e d  t o  b e  s p e c i f i c  s t i m u l a t i o n  
f o r  i t ,  i f  w e  c a n  j u d g e  b y  t h e  p r e s e n t l y  e x t a n t  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  
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f i s h  a n d  a m p h ' i b i a n s .  I n  p r e s e n t l y  e x i s t i n g  f i s h ,  t h e  c a n a l s  o f  t h e  
l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  a r e  f i l l e d  w i t h  a m u c i l a g i n o u s  s u b s t a n c e  a n d  
c o m m u n i c a t e  w i t h  t h e  e x t e r n a l  medium, e i t h e r  d i r e c t l y  w i t h  t h e  a i d  
o f  p o r e s  or, as  i n  s e v e r a l  t y p e s ,  i n d i r e c t l y ,  s i n c e  t h e s e  p o r e s  a r e  
c o v e r e d  w i t h  a membrane .  I n  f i s h ,  a s  i n  a q u a t i c  a m p h i b i a n s ,  t h e  r e -  
c e p t o r  e l e m e n t s  o f  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  may b e  l o c a t e d  o n  t h e  s u r -  
f a c e  o f  t h e  s k i n .  A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  N . I .  D i s l e r  ( 1 9 6 0 ) ,  t h e  
s t r u c t u r e  a n d  d e v e l o p m e n t  o f  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  r e f l e c t s  t h e  e c o l -  
ogy  o f  t h e  v a r i o u s  t y p e s  o f  f i s h e s .  I n  s e v e r a l  a m p h i b i a n s ,  t h e  l a -  
t e r a l  l i n e  o r g a n s  a r e  s u b j e c t  t o  r h y t h m i c  s e a s o n a l  c h a n g e s .  A c c o r d -  
i n g  t o  t h e  d a t a  o f  G . A .  M a l y u k i n a  ( 1 9 5 5 ) ,  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  o f  
f i s h e s ,  a l o n g  w i t h  p e r c e i v i n g  o s c i l l a t i o n s  o f  t h e  w a t e r ,  e v i d e n t l y  
a l s o  p e r c e i v e d  t h e  e n t i r e  b a n d  o f  i n f r a s o n i c  f r e q u e n c i e s ,  a n d  t h e  
l o w e s t  a u d i t o r y  f r e q u e n c i e s  u p  t o  25 Hz .  D i j k g r a f f  ( 1 9 5 4 )  d e n i e s  
t h a t  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  a r e  c a p a b l e  o f  p e r c e i v i n g  a u d i t o r y  f r e -  
q u e n . c i e s .  

On t h e  b a s i s  o f  t h e  s y s t e m  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s ,  t h e  
l a b y r i n t h ,  o r i g i n a l l y  c o m m u n i c a t i n g  w i t h  t h e  e x t e r n a l  e n v i r o n m e n t ,  
d e v e l o p s ;  i . e . ,  t h e  i n n e r  e a r ,  w h i c h  w e  f i n d  i n  t h e  S i l u r i a n  i n  r e p -  
r e s e n t a t i v e s  o f  a g n a t h o u s  f i s h e s  s u c h  a s  t h e  O s t e o s t r a c i .  A c c o r d i n g  
t o  t h e  d a t a  o f  S t e n s i i j  ( 1 9 2 7 ) ,  i n  a r e p r e s e n t a t i v e  o f  t h e  O s t e o s t r a c i -  
K i a e r a s p u s  s u c h  a l a b y r i n t h  had  o n l y  two  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s :  a n  
a n t e r i o r  and  a p o s t e r i o r  o n e .  The  l a t e r a l  c a n a l  w a s  s t i l l  a b s e n t  i n  
t h e s e .  O f  c o n t e m p o r a r y  f o r m s ,  s u c h  a c h a r a c t e r i s t i c  i s  f o u n d  i n  t h e  
l a b y r i n t h  o f  t h e  c y c l o s t o m a t e  ( T r e t ' y a k o v ,  1 9 1 6 ;  d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ) .  
The q u e s t i o n  a s  t o  w h e t h e r  t h e  s i m p l i f i e d  s t r u c t u r e  o f  t h e  c y c l o s t o -  
ma te  l a b y r i n t h  i s  a n  o r i g i n a l  or a s e c o n d a r y  r e s u l t  o f  a p a r a s i t i c  
f o r m  o f  l i f e  h a s  n o t  b e e n  d e c i s i v e l y  a n s w e r e d  t o  d a t e ,  I t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  s a y  w i t h  a n y  a s s u r a n c e  o n l y  t h a t  t h e  o r g a n  a t  t h e  v e r y  b e -  
g i n n i n g  o f  t h e  l a b y r i n t h  c o n s t r u c t e d  s y m m e t r i c a l l y  a n d  d i v i d e d  i n t o  
a n  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  h a l f .  T h i s  d i v i s i o n  may b e  t r a c e d  i n  a n  
e n t i r e  s e r i e s  o f  v e r t e b r a t e s ,  w h i c h  g i v e s  u s  t h e  p o s s i b i l i t y  i n  d e -  
f i n i n g  homologous  f o r m a t i o n s ,  e v e n  i n  t h o s e  c a s e s  when t h e  o r i g i n a l  
symmet ry  h a s  b e e n  c o m p l e t e l y  d e s t r o y e d  ( d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ) .  The a n -  
t e r i o r  h a l f  o f  t h e  l a b y r i n t h  i n  a l l  v e r t e b r a t e s  i s  i n n e r v a t e d  by t h e  
Ramus a n t e r i o r ;  t h e  p o s t e r i o r  i s  i n n e r v a t e d  by  t h e  Ramus p o s t e r i o r  
o f  t h e  e i g h t h  n e r v e .  

The  l a b y r i n t h  o f  t h e  h a g f i s h  p o s s e s s e s  two  a m p u l l a e .  I n  a d d i -  
t i o n ,  t h e  two s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  t u r n  d i r e c t l y  i n t o  o n e  a n o t h e r .  
E a c h  a m p u l l a ,  r e s p e c t i v e l y ,  p o s s e s s e s  i t s  own r e c e p t o r  f o r m a t i o n ,  
i . e . ,  a t e r m i n a l  o r g a n .  

I n  t h e  l a m p r e y  ( P e t r a m y z o n )  t h e r e  a r e  two i n d e p e n d e n t ,  s e m i c i r -  /62 
c u l a r  c a n a l s ,  a n d  ( e s p e c i a l l y  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  t h e  l a b y r i n t h  o f  
t h e  l a m p r e y )  two s p a c e s  or c h a m b e r s ,  l i n e d  w i t h  f i b r i l l a r  e p i t h e l i u m ,  
w h i c h  a r e  f o r m e d  f r o m  t h e  w a l l s  o f  t h e  u t r i c u l u s  a n d  t h e  l o w e r  s ec -  
t i o n  o f  t h e  c r u s  communae. The f i b r i l l a r  e p i t h e l i a l  c e l l s  o f  t h e  
c h a m b e r s  a r e  p r o v i d e d  w i t h  l o n g  m o b i l e  f l a g e l l i ,  w h i c h  b r i n g  t h e  
f l u i d  i n s i d e  t h e  l a b y r i n t h  i n t o  m o t i o n .  A l l  o f  t h e  f u n c t i o n s  o f  
t h e s e  f o r m a t i o n s  r e m a i n  a m y s t e r y  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e ,  i n s o f a r  a s  
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m o t i o n  of  t h e  f l u i d  i s  l i m i t e d  b y  t h e  s p a c e  o f  t h e  c h a m b e r s ,  a n d  
d o e s  n o t  e n c o m p a s s  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a n d  o t h e r  p a r t s  o f  t h e  
l a b y r i n t h  w h e r e  t h e  f l u i d  r e m a i n s  i m m o b i l e .  The  s m a l l ,  e l o n g a t e d  
u t r i c u l u s  i s  l o c a t e d  b e t w e e n  t h e  a m p u l l a e .  A t  i t s  b a s e  two p r o j e c -  
t i o n s  a r e  s e p a r a t e d ,  o n e  b e h i n d  t h e  o t h e r ;  t h e  a n t e r i o r  i s  s m a l l e r ,  
e v i d e n t l y  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  s a c c u l u s ;  t h e  p o s t e r i o r  i s  l a r g e r ,  
a n d  i s  u s u a l l y  d e s i g n a t e d  a s  t h e  l a g e n a  ( d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ) .  

The  l a b y r i n t h  o f  s e l a c h i a n s  i s  d i s t i n g u i s h e d  by  t h e  g r e a t  a u -  
tonomy of  s e m i c i r c u l a r  c 3 n a l s  w h i c h  a r e  c o m p l e t e l y  s e p a r a t e d  f r o m  
t h e  r e m a i n i n g  p o r t i o n s  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  b y  s h o r t  c o n n e c t i n g  
t u b u l e s .  Here,  m o r e o v e r ,  t h e r e  i s  a c o m p l e t e l y  f o r m e d ,  t h i r d  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l :  t h e  h o r i z o n t a l  o n e .  I t  d e s t r o y s  t h e  symmet ry  w h i c h  
i s  p r e s e n t  i n  t h e  l a b y r i n t h  o f  c y c l o s t o m a t e ;  h o w e v e r ,  t h e  r e s t  o f  
t h e  o r g a n s  a r e  c o m p l e t e l y  s i m i l a r .  I t  i s  i m p o r t a n t  t h a t  t h i s  t h i r d  
s e m i c i r c u l a r  c a n a l  i s  r e l a t e d  o n l y  t o  t h e  a n t e r i o r  v e r t i c a l  c a n a l ,  
s i n c e  i t s  a n t e r i o r  e n d  a n d  t h e  a m p u l l a  a r e  o n l y  o p e n  i n  t h i s  c a n a l .  

The  d e m a r c a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  i n t o  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  
h a l v e s  d e c r e a s e s  i n  s i g n i f i c a n c e ,  a n d  g r a d u a l l y  a s i n g l e  a p p a r a t u s  
of  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  i s  f o r m e d ,  a g o o d  e x a m p l e  o f  w h i c h  i s  t h e  l a -  
b y r i n t h  o f  t h e  c h i m a e r a  w h i c h  i s  v e r y  c l o s e  t o  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  
d i p n o i .  I n  t h i s  l a b y r i n t h  t h e  m a c u l a e  l i e  i n  a v e r t i c a l l y  l o c a t e d  
o p e n  s a c  w h i c h  i s  d i v i d e d  i n t o  a n  a n t e r i o r  a n d  p o s t e r i o r  s e c t i o n  by 
means  of  a f i s s u r e .  T h e  a n t e r i o r  i s  d e s i g n a t e d  t h e  r e c e s s u s  u t r i c u -  
l i  a n d  c o n t a i n s  t h e  m a c u l a  u t r i c u l i ;  t h e  p o s t e r i o r  i s  t h e  u n i t e d  m a -  
c u l a  s a c c u l i  a n d  m a c u l a  l a g e n a e .  T h e  g e n e r a l  o p e n i n g  i s  c a l l e d  t h e  
o t o s a c c u s  w i t h  a s e c t i o n  of  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  The  d u c t u s  e n -  
d o l y m p h a t i c u s  o p e n s  n e a r  i t .  I t  i s  p o s s i b l e  t o  a s s u m e  t h a t  a s i m i -  
l a r  l a b y r i n t h  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  d i v i s i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  o n  t h e  
p a r s  s u p e r i o r  a n d  t h e  p a r s  i n f e r i o r  ( d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ) .  The  d i f f e r -  
e n c e  b e t w e e n  t h i s  l a b y r i n t h  a n d  t h e  l a b y r i n t h  of  t h e  h i g h e r  v e r t e -  
b r a t e s  c o n s i s t s  o f  t h e  f s c t  t h a t  i n  t h e  l a t t e r  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  
i s  l o c a t e d  a l w a y s  t o g e t h e r  w i t h  t h e  a p p a r a t u s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l .  T h a t  p a r t  of  t h e  l a b y r i n t h  w h i c h ,  i n  t h e  h i g h e r  v e r t e b r a t e s ,  
i s  d e s i g n a t e d  t h e  u t r i c u l u s ,  i s  a l w a y s  d i s t i n g u i s h e d  by  t h e  p r e s e n c e  
o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  T h e  u p p e r  p a r t  o f  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  
c h i m a e r a  i s  o n l y  a c o m p h x  o f  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  T h a t  w h i c h  i s  
d e s i g n a t e d  h e r e  a s  t h e  u t r i c u l u s  i s  a l o n g i t u d i n a l l y  e l o n g a t e d  
s l e e v e ,  i n  w h i c h  t h e  5 e ,nds  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  o p e n  a n d  
w h i c h  c o n t a i n s  t h e  u t r i c . i l a r  m a c u l a  c o n s i s t i n g  o f  a s e c t i o n  o f  t h e  
s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a n d  cc~f p a r t  of  t h e  o t o s a c c u s ,  j u s t  a s  t h a t  w h i c h  
c o n t a i n s  t h e  m a c u l a  u t r i , i u l i  ( r e c e s s u s  u t r i c u l i ) .  I n  n u m e r o u s  f o r m s ,  
t h i s  r e c e s s u s  u t r i c u l i  p ' r e s e r v e s  a c e r t a i n  i n d e p e n d e n c e ;  f o r  e x a m p l e ,  
i t  p o s s e s s e s  a f i s s u r e  w h i c h  d o e s  n o t  c o m p l e t e l y  s e p a r a t e  i t  f r o m  t h e  
r e m a i n i n g  u t r i c u l a r  p o r t i o n s .  The  r e m n a n t  o f  t h e  o t o s a c c u s  i s  d e s i g -  
n a t e d  t h e  s a c c u l u s .  T h e  l a t t e r  i s  s i t u a t e d  o n  t h e  l o w e r  c i r c u m f e r -  
e n c e  of  t h e  l a b y r i n t h .  I t  i s  d i s t i n g u i s h e d  by  i t s  g r e a t  v a r i a b i l i t y  
i n  s i z e  a n d  s h a p e ,  a n d  a l s o  b y  i t s  a b i l i t y  t o  f o r m  new s e c t i o n s .  On 
t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  u t r i - u l u s  w i t h  t h e  a p p a r a t u s  o f  s e m i c i r c u l a r  ca -  
n a l s ,  i s  a more  c o n s e r v a t i v e  p a r t  o f  t h e  l a b y r i n t h  ( c o r r e s p o n d i n g  t o  
t h e  p a r s  s u p e r i o r  l a b y r i n t h i ) ,  w h i c h  p r e s e r v e s  t h e . p r i n c i p l e  of  
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i m m u t a b i l i t y .  The l o w e r  e n d  o f  t h e  c r u s  communi c a n  b e  c o n t i n u e d  
a n d  d e s i g n a t e d  t h e  s i n u s  s u p e r i o r  u t r i c u l i ;  i f  t h e  p o s t e r i o r  e n d  o f  
t h e  u t r i c u l u s  i n t o  w h i c h  t h e  a m p u l l a  o f  t h e  p o s t e r i o r  v e r t i c a l  c a n a l  
f a l l s  i s  e x t e n d e d ,  t h e n  i t  i s  d e s i g n a t e d  t h e  s i n u s  p o s t e r i o r  u t r i c u -  /s3 
l i .  However ,  a l l  t h e s e  v a r i a t i o n s  o f  t h e  u t r i c u l u s  do  n o t  h a v e  
g r e a t  s i g n i f i c a n c e  ( d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ) .  The m a c u l a  n e g l e c t a ,  w h i c h  i s  
l o c a t e d  i n  t h e  u t r i c u l u s  i n  bony  f i s h e s  a n d  w a s  f i r s t  d i s c o v e r e d  by 
R e t z i u s ,  i s  c o n s i d e r e d  b y  d e  B u r l e t  as  a d e r i v a t i v e  c r i s t a .  I t s  
c o v e r i n g  f o r m a t i o n  i s  o f  t h e  n a t u r e  o f  a c u p u l a ,  w h i c h  p r o v i d e s  t h e  
g r o u n d s  f o r  naming  i t  t h e  c r i s t a  q u a r t a .  However ,  s e v e r a l  f i s h e s  
h a v e  a n  o t o l i t h  membrane r a t h e r  t h a n  a c u p u l a .  T h e s e  d i f f e r e n c e s  
l e d  d e  B u r l e t  t o  p r o p o s e  a n e u t r a l  d e s i g n a t i o n ,  t h e  p a p i l l a  n e g l e c t a ,  
w h i c h ,  h o w e v e r ,  i s  n o t  a c k n o w l e d g e d  i n  c o n t e m p o r a r y  s c i e n t i f i c  l i t e r -  
a t u r e .  

The  m a c u l a  n e g l e c t a  i s  p r e s e n t  i n  t h e  i n n e r  ear  a n d  r e p r e s e n t a -  
t i v e  o f  a l l  c l a s s e s  o f  v e r t e b r a t e s ,  a n d  i t  i s  m o s t  o f t e n  f o u n d  a n d  
mos t  h i g h l y  d e v e l o p e d  i n  t h e  f i s h e s .  I n  a m p h i b i a n s ,  i t  Is o f t e n  a b -  
s e n t .  I n  r e p t i l e s  a n d  i n  b i r d s  i t  v a r i e s  g r e a t l y ,  b o t h  i n  s t r u c t u r e  
and  i n  l o c a t i o n ,  a n d  it i s  a b s e n t  i n  many m a m m a l s .  I t  i s  e i t h e r  l o -  
c a t e d  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  u t r i c u l u s  or i s  moved f o r w a r d  a l o n g  i t s  l a -  
t e r a l  w a l l ,  b e t w e e n  t h e  o p e n i n g  o f  t h e  u t r i c u l a r - s a c c u l a r  c a n a l  a n d  
t h e  p o s t e r i o r  a m p u l l a .  I t s  f u n c t i o n  i s  unknown,  b u t  i n  t h e  o p i n i o n  
o f  d e  B u r l e t ,  i t  c a n n o t  b e  s i m i l a r  t o  t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  o t h e r  
c r i s t a e ,  i n s o f a r  as  i t  i s  l o c a t e d  a b o v e  a n d  b e l o w  i n  t h e  endo lymph  
( A y e r s ,  1 8 9 1 ;  d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ) .  

The  d i f f e r e n c e s  w h i c h  a r e  o b s e r v e d  i n  t h e  p a r s  i n f e r i o r  l a b y -  
r i n t h i  i n  v a r i o u s  known c l a s s e s  o f  v e r t e b r a t e s ;  i . e . ,  t h o s e  w h i c h  a r e  
c o n n e c t e d  w i t h  t h e  e v o l u t i o n a r y  a d v a n c e s  o f  t h e  s a c c u l u s ,  a r e  o f  more  
e s s e n t i a l  a n d  p r o g r e s s i v e  s i g n i f i c a n c e .  They  r e l a t e  b o t h  t o  t h e  mor-  
p h o l o g i c a l  a n d  t o  t h e  f u n c t i o n a l  c h a n g e  i n  t h e  n a t u r e  o f  t h e  o r g a n .  
T h u s ,  t h e  m a c u l a  l a g e n a e  a n d  t h e  new o r g a n ,  t h e  p a p i l l a  b a s i l a r i s ,  
w h i c h  a r i s e s  i n  t h e  h i g h e r  v e r t e b r a t e s ,  a r e  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  s y s -  
t e m  o f  t h e  s a c c u l u s .  

A s  o p p o s e d  t o  t h e  s a c c u l a r  a n d  u t r i c u l a r  m a c u l a e ,  t h e  l a g e n a r  
m a c u l a  i s  a b s e n t  i n  s e v e r a l  v e r t e b r a t e s .  T h u s ,  among t h e  m a m m a l s ,  
i t  i s  o n l y  f o u n d  i n  t h e  m o n o t r e m a t a ,  a n d  i s  a b s e n t  i n  a l l  o t h e r  
f o r m s .  Even  i n  t h e  f i s h e s ,  t h e r e  a r e  i n d i v i d u a l  f o r m s  i n  w h i c h  t h e  
l a g e n a r  macula  i s  a b s e n t .  I n  o t h e r s ,  i t  l i e s  I n  a more  o r  l e s s  
u n i q u e  p r o c e s s  o f  t h e  s a c c u l u s ,  a n d  i t s  s p a t i a l  o r i e n t a t i o n  c o r r e s -  
p o n d s  t o  t h e  s a c c u l a r  m a c u l a .  T h i s  s i g n  i s  t r u e  i n  t h e  a m p h i b i a n s  
a n d  c h a n g e s  o n l y  i n  t h e  S a u r o p s i d a ,  w h e r e  i t  i s  l o c a t e d  t o g e t h e r  
w i t h  a p a p i l l a  b a s i l a r i s .  A t  t h e  same t i m e ,  as  a d e v e l o p m e n t  o f  
t h i s  a c o u s t i c  f o r m a t i o n ,  t h e  l a g e n a r  m a c u l a  o c c u p i e s  a s t i l l  more 
p e r i p h e r a l  p o s i t i o n ,  a n d  i n  b i r d s ,  i t  f i n a l l y  i s  l o c a t e d  a t  t h e  e n d  
of t h e  c o c h l e a r  c a n a l  i n  t h e  e x t e n d e d  r e c e s s u s  l a g e n a r i s .  For t h e  
l a g e n a  m a c u l a  o f  b i r d s ,  i t  i s  c h a r a c t e r i s t i c  t h a t  it l a c k s  a f u n d a -  
m e n t a l  p l a n e ,  a n d  i t s  s u r f a c e ,  on  t h e  w h o l e ,  a p p e a r s  t o  b e  b e n t ,  
e v e n  i n  t h e  f o r m  of a s p i r a l .  H o w  i t  i s  s p a t i a l l y  o r i e n t e d  h a s  n o t  
b e e n  e s t a b l i s h e d  i n  p a s t  i n v e s t i g a t i o n s ,  a n d  s t i l l  r e m a i n s  unknown.  
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D e  B u r l e t  r e l a t e s  t h e  c c m p l e t e  a n d  s u d d e n  d i s a p p e a r a n c e  o f  t h e  l a -  
g e n a r  m a c u l a  i n  m a m m a l s  t o  t h e  s h o r t e n i n g  o f  t h e  c o c h l e a ,  s i n c e ,  
w i t h  t h e  a p p e a r a n c e  o f  h e l i c e s ,  t h e  e n d  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  l o s e s  
i t s  f i r m  s p a t i a l  o r i e n t a t i o n .  

The f u n c t i o n  o f  t h e  l a g e n a r  s p o t  h a s  r e m a i n e d  u n e x p l a i n a b l e  up  
to t h e  p r e s e n t  t i m e .  S e v e r a l  a u t h o r s  c o n n e c t  i t  w i t h  t h e  f l i g h t  ca-  
p a b i l i t i e s  ( d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ) ;  o t h e r s  p r o c e e d  f r o m  t h e  c h a r a c t e r i s -  
t i c s  o f  i t s  i n n e r v a t i o n  i n  b i r d s  a n d  r e l a t e  i t  t o  h e a r i n g  t h r o u g h  
b o n e  c o n d u c t i v i t y  ( P u m p h r e y ,  1 9 6 1 ) .  However ,  d u e  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  
t h i s  s e n s o r y  s p o t  i n  a l l  l o w e r  v e r t e b r a t e s ,  i t  i s  d i f f i c u l t  t o  i m a -  
g i n e  t h a t  i t s  f u n c t i o n  i s  l i m i t e d  o n l y  t o  t h e s e  t a s k s .  

The p a p i l l a  b a s i l a r i s  i n  t h e  S a u r o p s i d a  a n d  m a m m a l s  i s  d e v e l o p -  
e d  i n  a new s e c t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  t h e  o r g a n  o f  h e a r i n g  ( p a p i l l a  
a c u s t i c a  b a s i l a r i s  o f  t h e  h i g h e r  r e p t i l e s  a n d  b i r d s  a n d  C o r t i ' s  or- 
g a n  o f  mammals) .  I t  i s  l o c a t e d  i n  a b l i n d l y  c l o s e d  c o c h l e a r  c a n a l ,  
w h i c h  i n  b i r d s  m a k e s  a h a l f  t u r n ,  a n d  p r e s e r v e s  a c o n n e c t i o n  w i t h  
t h e  l a g e n a  a t  i t s  e n d ;  i n  t h e  m a m m a l s  i t  i s  g r e a t l y  i n c r e a s e d  i n  
l e n g t h  a n d  f o r m s  a s p i r a l l y  s h o r t e n e d  c o c h l e a  w h i c h  l o s e s  i t s  o r i g i -  
n a l  c o n n e c t i o n  w i t h  t h e  l a g e n a ,  p r e s e r v i n g  t h i s  o n l y  i n  t h e  m o n o t r e -  
mate m a m m a l s .  I t  i s  i n t e r e s t i n g  t h a t  d e s p i t e  t h e  movement o f  v e r t e -  /64 
b r a t e s  o n t o  t h e  d r y  l a n d ,  t h e i r  l a b y r i n t h  a n d  c o c h l e a ,  a s  b e f o r e ,  
r e m a i n s  i m m e r s e d  i n  t h e  i n t e r n a l  medium o f  t h e  o r g a n i s m .  I n  a d d i -  
t i o n ,  i t  seems t o  p r e s e r v e ,  i n  t h e  c o n s t i t u t i o n  o f  i t s  o p e n  s p a c e ,  
t h e  same l i q u i d  medium ( e n d o l y m p h  a n d  p e r i l y m p h ) ,  t h e  wave o s c i l l a -  
t i o n s  o f  w h i c h ,  i n  d u e  c o u r s e ,  o c c a s i o n  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  
s t r u c t u r e s  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e .  T h u s ,  o n e  more  c h a n g e  i n  f u n c t i o n  
t o o k  p l a c e ,  a n d  f r o m  t h e  o r g a n  o f  e q u i l i b r i u m  a new m o r p h o p h y s i o l o -  
g i c a l  f o r m a t i o n  w a s  s e p a r a t e d :  t h e  o r g a n  o f  h e a r i n g .  D e s p i t e  t h e  
c o m p l e x  e v o l u t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s ,  o n  t h e  b a s i s  o f  i t s  
new d e r i v a t i v e ,  t h e  o r g a n  o f  b a l a n c e  a n d  h e a r i n g ,  t h e  o r i g i n a l  r e -  
c e p t o r  f o r m  i s  p r e s e r v e d  a s  b e f o r e ;  % . e . ,  s e c o n d a r i l y  s e n s i t i v e  r e -  
c e p t o r  c e l l s .  T h u s ,  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s ,  j u s t  as t h e  o t h e r  
s e n s e  o r g a n s ,  n o t  o n l y  r e t a i n e d  t h e i r  s i g n i f i c a n c e  w i t h  t h e  t r a n s i -  
t i o n  f r o m  a n  a q u a t i c  medium t o  a t e r r e s t r i a l  or a e r i a l  o n e ,  b u t  f u r -  
t h e r m o r e  t h e y  a c q u i r e d  s t i l l  g r e a t e r  s i g n i f i c a n c e ,  a t t a i n e d  a g r e a t -  
e r  s t r u c t u r a l  c o m p l e x i t y  a n d  a n  e v e n  g r e a t e r  p e r f e c t i o n  i n  t h e  h i g h -  
e r  v e r t e b r a t e s ,  e s p e c i a l l y  i n  t h e  m a m m a l s  ( S h m a l ' h a u s e n ,  1 9 3 8 ,  1 9 4 0 ) .  
I n  t h e  l a t e r a l  l i n e ,  t h e i r  s t i m u l a t i o n  w a s  a c c o m p l i s h e d  d i r e c t l y  b y  
v i b r a t i o n  o f  t h e  f l u i d  c u r r e n t  o r  i n d i r e c t l y  by v i b r a t i o n  of t h e i r  
g e l a t i n o u s  s t r u c t u r e s ,  w h i c h  s u p p l e m e n t a r i l y  d e v e l o p e d  o n  t h e  sur- 
f a c e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  T h e s e  s a m e  g e l a t i n o u s  s t r u c t u r e s ,  i n  
t h e  f o r m  o f  C u p u l a s ,  d e v e l o p e d  a l s o  o n  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  h a i r  c e l l s  
o f  t h e  a u d i t o r y  c r e s t s  i n  t h e  a m p u l l a e  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  
The m o t i o n  o f  e n d o l y m p h ,  i n  c o n n e c t i o n  w i t h  t h e  c h a n g e  o f  t h e  body 
p o s i t i o n ,  l e a d s  t o  a d e f l e c t i o n  o f  t h e  c u p u l a e ,  t h a n k s  t o  w h i c h ,  
w i t h  t h e  a i d  o f  t h e  h a i r s ,  t h e  h a i r  c e l l s  o f  t h e  c r i s t a e  a r e  s t i m u -  
l a t e d  a n d  e x c i t e d .  I n  t h e  h a i r  c e l l s  o f  t h e  s a c c u l u s  a n d  u t r i c u l u s ,  
t h e  p r o c e s s  i s  more  c o m p l i c a t e d .  On t h e  s u r - f a c e  o f  t h e  a d j a c e n t  
o t o l i t h  membrane ,  h e a v y  c r y s t a l s  c o n t a i n i n g  c a l c i u m  s a l t s ,  i . e .  o t o -  
l i t h s  or o t o c o n i a ,  a r e  d e v e l o p e d .  T h e i r  p r e s s u r e  c o n s t a n t l y  s t i m u -  
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l a t e s  t h e  s e c o n d a r y  s e n s o r y  c e l l s  o f  t h e  a u d i t o r y  s p o t s ,  a n d  t h e i r  
e x c i t a t i o n  c o n s t a n t l y  s i g n a l s  t h e  body  p o s i t i o n  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  
c e n t e r  o f  t h e  t e r r e s t r i a l  g r a v i t a t i o n .  The  s l i p p i n g  o f  o t o l i t h s  
d u r i n g  i n c l i n a t i o n  of  t h e  h e a d  or t r u n k  s t r e n g t h e n s  or l o w e r s  t h i s  
s t i m u l a t i o n .  I n  C o r t i ' s  o r g a n ,  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  h a i r  c e l l s  i s  a l -  
s o  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  w a v e - l i k e  m o t i o n s  o f  t h e  b a s i l a r  a n d  t e c t o r i a l  
membranes ,  a n d  w i t h  t h e  s t r i c t l y  r e g u l a t e d  w a v e - l i k e  m o t i o n s  o f  t h e  
endo lymph .  

However ,  t h e  r e c e n t  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e ,  h i s t o c h e m i c a l  a n d  
e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  ( F l o c k  a n d  Werssll, 1 9 6 2 a ,  1 9 6 2 b ;  
F l o c k ,  1 9 6 4 ;  L t j w e n s t e i n  e t  a l . ,  1 9 6 4 )  showed t h a t  t h e  p r i n c i p l e  o f  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  h a i r  c e l l s  o f  t h e  l a b y r i n t h  i s  c o n n e c t e d  w i t h  po-  
l a r i z a t i o n  o f  i t s  m o b i l e  k i n o c i l i u m .  However ,  t h e  p r i n c i p l e  o f  p r i -  
mary  r e c e p t o r  e l e m e n t s  i n  t h e  h a i r  c e l l s  o f  t h e  l a b y r i n t h  r e m a i n s  
u n e x p l a i n e d  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e .  

I n  a d d i t i o n ,  i t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  t h e  l a b y r i n t h ' s  nu-  
m e r o u s  f u n c t i o n s  a r e  n o t  s o  c o m p l e t e l y  d e l i m i t e d  f r o m  e a c h  o t h e r  a s  
was t h o u g h t  e a r l i e r .  I t  i s  a s s u m e d  t h a t  o n l y  t h e  a u d i t o r y  s p o t  o f  
t h e  u t r i c u l u s  c a n  b e  c o n s i d e r e d  a t r u l y  s t a t i c  r e c e p t o r  p e r c e i v i n g  
t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  a n i m a l  i n  t h e  g r a v i t a t i o n a l  f i e l d .  The  s a c c u l u s  
s i m u l t a n e o u s l y  f u l f i l l s  o t h e r  f u n c t i o n s ;  f o r  e x a m p l e ,  t h e  p e r c e p t i o n  
o f  v i b r a t i o n s ,  a n d  e v e n  a c o u s t i c  s t i m u l a t i o n .  The  s a m e  r e l a t e s  t o  
t h e  r e c e p t o r s  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  ( B u d d e n b r o c k ,  1 9 5 2 ;  M a l y u k i n a ,  
1 9 5 5 ) .  F o r  e x a m p l e ,  i n  bony  f i s h e s  t h e  r e m o v a l  or d e s t r u c t i o n  of  
t h e  s a c c u l a r  o t o l i t h  d o e s  n o t  i n f l u e n c e  r e f l e x e s  c o n n e c t e d  w i t h  e q u i -  
l i b r i u m ,  w h i l e  t h e  d e s t r u c t i o n  of t h e  u t r i c u l u s  l e a d s  t o  t h e  s a m e  re- 
s u l t s  a s  t h e  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  who lo  l a b y r i n t h  ( M a x w e l l  and  H u d d e l -  
s t o n ,  1 9 2 3 ;  von  F r i s h ,  1 9 2 9 ;  W e r n e r ,  1 9 2 9 ) .  Prom a m p h i b i a n s ,  s i m i -  /65 
l a r  d a t a  were o b t a i n e d  ( H u d d e l s t o n ,  1 9 2 8 ;  McNal ly  a n d  T a i t ,  1 9 2 5 ,  
1 9 3 4 ,  1 9 3 5 ) .  A n a l a g o u s  r e s u l t s  w e r e  o b t a i n e d  on b i r d s  ( B e n j a m i n s  
and  H u i z i n g a ,  1 9 2 6 ,  1 9 2 7 ,  1 9 2 8 )  a n d  o n  m a m m a l s  ( V e r s t e e g h ,  1 9 2 7 ) .  

I n  a number o f  s t u d i e s ,  L d w e n s t e i n  a n d  c o l l e a g u e s  ( L d w e n s t e i n  
a n d  S a n d ,  1 9 4 0 ;  L d w e n s t e i n  a n d  R o b e r t s ,  1 9 4 8 ;  L t j w e n s t e i n ,  1 9 5 3 ) ;  
w i t h  t h e  a i d  o f  s h u n t  c o n d u c t i o n  of a c t i o n  p o t e n t i a l s  f r o m  t h e  l a b -  
y r i n t h  o f  t h e  s k a t e ,  d i s c o v e r e d  s t a t o r e c e p t o r s  i n  a l l  3 p o r t i o n s  o f  
t h e  l a b y r i n t h  p r o v i d e d  w i t h  o t o l i t h .  I n  a d d i t i o n , ,  t h e y  showed t h a t  
t t e  u t r i c u l u s  i s  c o m p l e t e l y  s p e c i a l i z e d  as  a s t a t o r e c e p t o r .  The 
s a c c u l u s  i s  a s t a t o r e c e p t o r  i n  i t s  p o s t e r i o r  p a r t ,  w h i l e  t h e  r e s t  o f  
i t s  s u r f a c e  r e s p o n d s  t o  V i b r a t i o n a l  s t i m u l a t i o n .  The l a g e n a  i s  a n  
a n t a g o n i s t  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  u t r i c u l u s  a n d  s a c c u l u s .  However ,  i n  
t h e  p i g e o n ,  t h e  s a c c u l u s  a n d  l a g e n a  c a n  a l s o  f u l f i l l  t h e  r o l e  o f  a n  
o r g a n  o f  e q u i l i b r i u m  ( H u i z i n g a  a n d  B e n j a m i n s ,  1 9 2 9 ) .  

The t h i r d  s t a t i c  o r g a n ;  i . e . ,  t h e  l a g e n a ,  w a s  p h y s i o l o g i c a l l y  
s t u d i e d  o n l y  i n  t h e  f r o g s  a n d  s k a t e s .  McNaughton and  McNal ly  ( 1 9 4 6 )  
d i s c o v e r e d  t h a t  i f  b o t h  l a g e n a e  r e m a i n  i n  t h e  f r o g ,  a n d  t h e  r e s t  of  
t h e  l a b y r i n t h  i s  r e m o v e d ,  t h e n  i t  p r e s e r v e s  e q u i l i b r i u m  b e t t e r  t h a n  
a f r o g  w i t h  a c o m p l e t e l y  r emoved  l a b y r i n t h .  I f  t h e  n e r v e  g o i n g  t o  
t h e  l a g e n a  on  o n e  s i d e  i s  s e v e r e d ,  t h e n  t h e  f r o g  h o l d s  i t s  h e a d  
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h i g h e r  o n  t h e  o p e r a t e d  s i d e .  E v i d e n t l y ,  t h e  l a g e n a  m a i n t a i n s  t h e  
t o n e  o f  c e r t a i n  m u s c l e s .  The i n t e r - r e l a t i o n s h l p s  b e t w e e n  r e c e p t o r s  
o f  t h e  u t r i c u l u s ,  s a c c u l u s  a n d  l a g e n a  a r e  u n c l e a r  a t  t h e  p r e s e n t  
t i m e .  E n g l i s h  a u t h o r s  a s s u m e  t h a t  t h e  q u e s t i o n  i s  o n e  o f  t h e i r  an -  
t a g o n i s m s .  A c c o r d i n g  t o  von  F r i s c h  ( 1 9 2 9 ) ,  s e v e r a l  f i s h e s  a r e  ca-  
p a b l e  o f  h e a r i n g  w i t h  t h e  a i d  o f  t h e  l a g e n a .  E v i d e n t l y ,  t h e  q u e s -  
t i o n  i s  o n e  o f  m i x e d  r e c e p t o r  c a p a c i t i e s  o f  t h i s  p o r t i o n  o f  t h e  l a b -  
y r i n t h  ( V i n n i k o v  a n d  T i t o v a ,  1 9 6 1 ) .  

A s  f a r  as  t h e  a u d i t o r y  c r e s t s  a r e  c o n c e r n e d ,  a n d  a c c o r d i n g  t o  
t h e  g e n e r a l l y  a c c e p t e d  c o n c e p t ,  t h e y  c a n  p e r c e i v e  s t i m u l a t i o n s  c a u s e d  
by a c c e l e r a t i o n  or r e t a r d a t i o n  o f  m o t i o n  ( c h a n g e . l n  a n g u l a r  a c c e l e r -  
a t i o n ) .  

T h u s ,  a t  t h e  b a s i s  o f  a l l  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  
i n c l u d i n g  C o r t i ' s  o r g a n ,  l i e  t h e  h a i r  c e l l s .  The l i g h t  m i c r o s c o p e  
showed t h a t  t h e y  a r e  p r e s e n t  i n  a l l  v e r t e b r a t e s  w i t h  a more  or l e s s  
c y l i n d r i c a l  s h a p e .  The e l e c t r o n  m i c r o n  r e v e a l e d  t h e  p r e s e n c e  o f  a 
s u p e r f i c i a l  c u t i c l e ,  a n  e n d o p l a s m a t i c  n e t w o r k ,  m i t o c h o n d r i a ,  e t c .  
( W e r s a l l ,  1 9 5 6 ) .  The h a i r  c e l l s  a r e  l o c a t e d  o n  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  
a n d  a r e  d i f f e r e n t i a t e d  by t h e  u n u s u a l l y  s t r o n g  s y n a p t i c  s y s t e m  f o r m -  
e d  b y  t h e  n e r v e  f i b e r s  w h i c h  b e g i n  f r o m  t h e  b i p o l a r  v e s t i b u l a r  n e u -  
r o n s .  S i m u l t a n e o u s l y ,  i n  r e c e n t  y e a r s  t h e  p r e s e n c e  o f  e f f e r e n t  i n -  
n e r v a t i o n  w a s  d i s c o v e r e d  i n  them ( R a s m u s s e n ,  1 9 4 6 ) .  R e c e p t o r  c e l l s  
b e a r  v e r y  s t r o n g  h a i r s  on  t h e i r  s u m m i t ,  w h i c h ,  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  
a u d i t o r y  s p o t s ,  s u p p o r t  t h e  o t o l i t h  membrane w i t h  i t s  h e a v y  o t o l i t h .  
I n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  c r e s t s  i n  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  t h e s e  h a i r s  
u s u a l l y  a t t a i n  g r e a t  s i z e s  a n d  p a s s  i n s i d e  t h e  s p e c i a l  c a n a l s  o f  t h e  
c u p u l a ,  made o f  a s p e c i a l  g e l a t i n o u s  s u b s t a n c e .  

However ,  b e s i d e s  t h e s e  b a s i c  g e n e r a l  f e a t u r e s  o f  t h e  s t r u c t u r e  
o f  a l l  r e c e p t o r  e l e m e n t s  o f  t h e  v e r t e b r a t e  l a b y r i n t h  t h e r e  a r e  s i g -  
n i f i c a n t ,  s t i l l  l i t t l e  e x p l a i n e d ,  d i f f e r e n c e s  i n  t h e i r  f i n e  s t r u c -  
t u r e ,  a n d  p o s s i b l y  e v e n  i n  t h e  t r i g g e r  m e c h a n i s m  o f  e x c i t a t i o n .  Thus ,  
w h i l e  i n  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  l o w e r  v e r t e b r a t e s  t h e r e  i s  o n e  t y p e  o f  
r e c e p t o r  h a i r  c e l l s  i n  a r e c e p t o r  f o r m a t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  
h i g h e r  v e r t e b r a t e s ,  Type I a n d  Type I1 c e l l s  a r e  c l e a r l y  d i s t i n g u i s h -  
e d ,  a n d  d i f f e r  n o t  o n l y  i n  t h e  s h a p e  o f  t h e  c e l l u l a r  b o d y ,  b u t  a l s o  
i n  t h e  p r e s e n c e  a n d  d i s t r i b u t i o n  o f  c y t o p l a s m i c  o r g a n o i d s ,  a n d  a l s o  
by t h e  means o f  i n n e r v a t i o n  a n d  t h e  s t r u c t u r e  o f  n e r v e  e n d i n g s  f o r m -  

t y p e  o f  r e c e p t o r  e l e m e n t  o f  t h e  l o w e r  v e r t e b r a t e  c a n n o t  b e  c o m p l e t e -  
l y  r a n k e d  w i t h  e i t h e r  o n e  o f  t h e  two r e c e p t o r  e l e m e n t s  o f  t h e  h i g h e r  
v e r t e b r a t e  ' s i n c e  i t  b e a r s  s i m i l a r  f e a t u r e s  t o  b o t h  t y p e s  ( E n g s t r i j m ,  
1 9 6 0 a ,  1 9 6 0 b ;  L t j w e n s t e i n  e t  a l . ,  1 9 6 4 ) .  S t i l l  g r e a t e r  d i f f e r e n c e s  
may b e  f o u n d  i n  t h e  u l t r a - f i n e  s t r u c t u r e  o f  t h e  r e c e p t o r  e l e m e n t s  o f  
C o r t i ' s  o r g a n  ( t h e  o r g a n  o f  h e a r i n g )  i n  m a m m a l s .  H e r e ,  t h e r e  a r e  
a l s o  two t y p e s  o f  r e c e p t o r  e l e m e n t s  ( i . e . ,  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  r e -  
c e p t o r  c e l l s ) ;  t h e  f i r s t  p r e s e r v e s  some f e a t u r e s  o f  s i m i l a r i t y  o f  
u l t r a - f i n e  s t r u c t u r e  w i t h  t h e  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r  Type  I c e l l s ,  a n d  
t h e  s e c o n d  e v i d e n t l y  h a s  g o n e  f u r t h e r  a l o n g  t h e  e v o l u t i o n a r y  p a t h ,  
a n d  t h e r e  a r e  s e v e r a l  f e a t u r e s  o f  s t r u c t u r e  i n  t h e m  ( f o r  e x a m p l e ,  a n  

e d  on  them ( W e r s g l l ,  1 9 5 4 ) .  I t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  t h e  o n e  /66 
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i n c r e a s e  i n  m e m b r a n e s ) ,  w h i c h  d i s t i n g u i s h  t h e m  f r o m  a l l  t h e  r e s t  o f  
t h e  r e c e p t o r  e l e m e n t s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  v e r t e b r a t e s .  I t  i s  n e c e s -  
s a r y  t o  n o t e  t h a t  t h e  b a s i c  r o l e  i n  t h e  a p p e a r a n c e  o f  t h e  f i n e  d i f -  
f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  r e c e p t o r  e l e m e n t s  o f  v a r i o u s  r e c e p t o r  f o r m a -  
t i o n s  o f  t h e  l a b y r i n t h  of  v e r t e b r a t e s  a r e  p l a y e d  b y  t h e  a b o v e -  
m e n t i o n e d  s e n s o r y  h a i r s ,  a n d  a l s o  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  a n d  c u t i c u l a r  
l a m i n a  c o n n e c t e d  w i t h  t h e m .  T h i s  i s  e s p e c i a l l y  a p p a r e n t  i n  c o m p a r i -  
s o n  w i t h  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  e x t e r n a l  h a i r  
c e l l s  on  v a r i o u s  h e l i c e s  of t h e  c o c h l e a  ( E n g s t r d m ,  Ades a n d  Hawkins  
Jr., 1 9 6 2 ) .  On a l l  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  l a b y r i n t h  o f  v e r t e b r a t e s ,  
e x c e p t i n g  t h e  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  o f  C o r t i ’ s  o r g a n  o f  
m a m m a l s ,  b e s i d e s  t h e  a b o v e - m e n t i o n e d  i m m o b i l e  s e n s o r y  h a i r s  ( i . e . ,  
s t e r e o c i l i a )  t h e r e  i s  s t i l l  o n e  m o b i l e  h a i r ,  t h e  k i n o c i l i u m ,  h a v i n g  
a c h a r a c t e r i s t i c  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e  of 9 p a i r  o f  p e r i p h e r a l ,  a n d  
t w o  c e n t r a l  f i b r i l s .  A t  t h e  same t i m e ,  t h e  s t e r e o c i l i a  a r e  a l w a y s  
c o n n e c t e d  w i t h  t h e  c u t i c u l a r  l a m i n a  a n d  p a s s  i n t o  i t  w i t h  t h e i r  r o o t  
t h r e a d ;  t h e  k i n o c i l i u m  i s  a l w a y s  l o c a t e d  o n  t h e  same p o r t i o n  o f  t h e  
c e l l u l a r  s u r f a c e  w h i c h  r e m a i n s  f r e e  o f  c u t i c l e  a n d  i t s  f i b r i l s  c o n -  
t i n u e  i n s i d e  t h e  c y t o p l a s m  i n t o  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  l o c a t e d  h e r e .  
T h i s  k i n o c i l i u m  i s  a b s e n t  o n l y  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ’ s  or- 
g a n  i n  m a m m a l s ,  b u t  i t s  b a s a l  c o r p u s c l e  i s  s t i l l  p r e s e r v e d  ( E n g s t r s m ,  
Ades  a n d  Hawkins  Jr., 1 9 6 2 ) .  

A c c o r d i n g  t o  t h e  m o s t  r e c e n t  e l e c t r o n  m i c r o s c o p i c  d a t a ,  t h e  
p r e s e n c e  o f  a k i n o c i l i u m  i n  r e c e p t o r  c e l l s ,  i n  f r o n t  or i n  b a c k  o f  
t h e  b u n d l e  o f  s t e r e o c i l i a ,  w h i c h  a r e  m o s t  o f t e n  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  
form o f  a l e t t e r  W ,  c r e a t e s  m o r p h o l o g i c a l  a n d  e v i d e n t l y  p h y s i o l o g i -  
c a l  p o l a r i z a t i o n  of  t h e  c e l l .  I n v e s t i g a t i o n s  o f  L d w e n s t e i n  a n d  c o l -  
l e a g u e s  ( L d w e n s t e i n  e t  a l . ,  1 9 6 4 )  o f  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  s k a t e  
showed t h a t  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h i s  l a b y r i n t h  a r e  
d i s t i n g u i s h e d  c h i e f l y  b y  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  k i n o c i l i a  i n  t h e  r e c e p -  
t o r  o r g a n .  The a b s e n c e  of  k i n o c i l i a  i n  t h e  a u d i t o r y  c e l l s  o f  C o r -  
t i ’ s  o r g a n  o f  m a m m a l s  i n d i c a t e s  t h a t  u n d o u b t e d l y  n o t  o n l y  a c h a n g e  
i n  f u n c t i o n  t o o k  p l a c e  h e r e ,  b u t  a l s o  i n  t h e  p r o c e s s  o f  e v o l u t i o n ;  
e v e n  t h e  p r i n c i p l e  o f  t h e  t r i g g e r  m e c h a n i s m  o f  e x c i t a t i o n  o f  t h e  
h a i r  c e l l s  o f  t h e  mammalian o r g a n  o f  h e a r i n g  c h a n g e d .  Even  more i n -  
t e r e s t i n g  i s  t h e  f a c t  t h a t ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  l a t e s t  e l e c t r o n  m i c r o -  
s c o p e  d a t a  ( V i n n i k o v ,  O s i p o v a ,  T i t o v a ,  G o v a r d o v s k i y ,  1 9 6 5 > ,  i n  t h e  
o r g a n  o f  h e a r i n g  o f  b i r d s ,  t h e  m o b i l e  k i n o c i l i u m  i s  p r e s e r v e d .  I t  
i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  t h e  p r e s e r v a t i o n  o f  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  i n  
a l l  r e c e p t o r  c e l l s ,  w i t h o u t  e x c e p t i o n ,  l e a d s  o n e  t o  t h e  t h o u g h t  t h a t  
i t  e v i d e n t l y  i s  o n e  o f  t h e  b a s i c  c o m p o n e n t s  o f  t h e  mechanism o f  p r i -  
mary e x c i t a t i o n  o f  t h e  h a i r  c e l l .  A c h a n g e  i n  t h e  l e n g t h  o f  s t e r o -  
c i l i a  on  v a r i o u s  h e l i c e s  on  t h e  c o c h l e a  o f  m a m m a l s  a t t e s t s  t o  t h e  
f a c t  t h a t  i t  h a s  a c e r t a i n ,  s t i l l  unknown,  s i g n i f i c a n c e  i n  t h e  p r o -  
c e s s  o f  p e r c e i v i n g  v a r i o u s  a c o u s t i c  f r e q u e n c i e s .  The s i g n i f i c a n c e  
o f  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  s t e r e o c i l i a  o f  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  i n  two 
p a r a l l e l  r o w s  s t i l l  r e m a i n s  a m y s t e r y .  B u t  i t  i s  d i f f i c u l t  t o  j u d g e  
t h i s  w h i l e  t h e  f u n c t i o n  of t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  s t i l l  r e m a i n s  u n -  
e x p l a i n e d .  The u n e q u a l  s i z e  of s t e r e o c i l i a  i n s i d e  t h e  b u n d l e ,  w i t h  / 6 7  
t h e i r  i n c r e a s e  i n  t h e  d i r e c t i o n  t o w a r d  t h e  k i n o c i l i u m ,  a p p e a r s  t o  b e  - 
a g e n e r a l  r u l e  f o r  a l l  r e c e p t o r  c e l l s ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  t h e  
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i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n ,  w h e r e  t h i s  q u e s t i o n  h a s  n o t  
b e e n  i n v e s t i g a t e d  t o  d a t e  . 

T h u s ,  w i t h i n  t h e  b o u n d s  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  t h e  s i g n i f i c a n t  d i f -  
f e r e n c e s  i n  t h e  s t r u c t u r e  a n d  f u n c t i o n  o f  h a i r  c e l l s  h a v e  b e e n  s u c -  
c e s s f u l l y  r e v e a l e d ,  w h i c h  a t t e s t s  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e  e v o l u t i o n a r y  
c h a n g e  i n  t h e  f u n c t i o n s  o f  v a r i o u s  r e c e p t o r  p o r t i o n s  o f  t h e  l a b y -  
r i n t h  w a s  a c c o m p a n i e d  by  a c o m p l i c a t e d  c o m p l e x  o f  m o r p h o l o g i c a l  a n d  
p h y s i o l o g i c a l  c h a n g e s .  On t h e  b a s i s  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  i t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  b e  e a s i l y  c o n v i n c e d  t h a t  i t s  r e c e p t o r  e l e m e n t s  p e r f o r m  n o t  
o n e ,  b u t  s e v e r a l  f u n c t i o n s .  O f  t h e s e ,  t h e  f u n c t i o n  o f  m a i n t a i n i n g  
e q u i l i b r i u m  a p p e a r s  t o  b e  o r i g i n a l l y  t h e  p r i m a r y  o n e ,  a n d  t h e  a u d i -  
t o r y  f u n c t i o n  seems s e c o n d a r y  ( D o h r n ,  1 8 7 5 ) .  T h e n ,  t h e  a u d i t o r y  
f u n c t i o n  i s  d e v e l o p e d  i n c r e a s i n g l y  more  i n t e n s l v e l y  a n d  l e a d s  t o  t h e  
a p p e a r a n c e  o f  a s p e c i a l  o r g a n  o f  h e a r i n g ,  C o r t i ' s  o r g a n ,  i n  b i r d s  
and  m a m m a l s .  However ,  i n  a d d i t i o n  t h e  o r i g i n a l  f u n c t i o n  i s  i n  n o  
way weakened  a n d  p l a y s  i t s  f o r m e r  r o l e .  T h u s ,  t h e  q u e s t i o n  i s  o n e  
o f  e x p a n s i o n  o f  t h e  f o r m e r  o r i g i n a l  f u n c t i o n  ( P l a t e ,  1925). 

I t  i s  a l s o  n e c e s s a r y  n o t  t o  l o s e  s i g h t  o f  t h e  p a r a l l e l  e v o l u -  
t i o n a r y  t r a n s f o r m a t i o n s  w h i c h  t h e  b r a n c h i a l  c l e f t  a n d  i t s  b o n e s  e n -  
t e r i n g  t h e  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  m i d d l e  e a r  e n d u r e  a t  t h i s  t i m e .  The  
a p p e a r a n c e  o f  o p e n i n g s  c o v e r e d  by  membranes  by  means  o f  w h i c h  t h e  
c a v i t y  o f  t h e  l a b y r i n t h  c o m m u n i c a t e s  w i t h  t h e  e x t e r n a l  e n v i r o n m e n t  
h a s  g r e a t  s i g n i f i c a n c e ;  we h a v e  i n  mind  t h e  r o u n d  a n d  o v a l  windows 
a n d  t h e  mechan i sm o f  mov ing  t h e  a u d i t o r y  o s s i c l e s  ( m a l l e u s ,  i n c u s  
and  s t a p e s )  a n d  t h e  m u s c l e  c o n n e c t e d  w i t h  them ( s t a p e d i u s ) ,  w h i c h  i n  
t u r n  a r e  e x c i t e d  by  o s c i l l a t i o n  of  t h e  t y m p a n i c . m e m b r a n e  u n d e r  t h e  
i n f l u e n c e  of  a i r  w a v e s .  W i t h  a b s o l u t e  " r e s o n a t i n g T 1  p r e c i s i o n ,  t h e y  
t r a n s m i t  a c o u s t i c  waves  t o  t h e  endo lymph  a n d  p e r i l y m p h ,  f i l l i n g  t h e  
c a v i t y  o f  t h e  c o c h l e a ,  f o r  e x a m p l e  i n  m a m m a l s .  A l o n e  t h e  f r e q u e n c y  
o f  t h e  o s c i l l a t i o n s  of  t h e  membrane ,  t h e  m o t i o n  o f  t h e  f l u i d  a n d  t h e  
c h a n g e  i n  i t s  c h e m i c a l  c o m p o s i t i o n  a r e  s p e c i f i c  s t i m u l i  f o r  t h e  h a i r  
c e l l s  of  C o r t i ' s  o r g a n  ( V i n n l k o v  a n d  T i t o v a ,  1 9 6 1 ) .  
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E M B R Y O N A L  D E V E L O P M E N T  OF T H E  INNER E A R  

The  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  ea r  o f  v e r t e b r a t e s  w a s  i n v e s t i g a t -  - / 6 8  
e d  m a i n l y  a t  t h e  b e g i n n i n g  of  t h e  p r e s e n t  c e n t u r y ,  u s i n g  h i s t o l y t i c  
as  w e l l  as  some n e u r o h i s t o l y t i c  a n d  e m b r y o l o g i c a l  m e t h o d s ,  w i t h  t h e  
a i d  o f  o p t i c a l  m i c r o s c o p y .  For t h e  m o s t  p a r t ,  t h e s e  d a t a  d o  n o t  
p r o v i d e  a d e t a i l e d  d e s c r i p t i o n  of  t h e  c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  
t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  a n d  a r e  c o m p l e t e l y  u n s a t i s f a c ' t o r y  i n  many 
i n s t a n c e s .  S t u d i e s  o f  t h e  e m b r y o g e n e s i s  o f  t h e  e a r  a t  t h e  l e v e l  o f  
e l e c t r o n  m i c r o s c o p y  a r e  c o m p l e t e l y  l a c k i n g  i n  t h e  l i t e r a t u r e  a v a i l -  
a b l e  t o  u s .  O f  e q u a l  r a r i t y  a r e  r e p o r t s  o n  t h e  c y t o c h e m i s t r y  o f  d e -  
v e l o p i n g  s t r u c t u r e s ,  n o t  l i m i t e d  t o  t h e  e a r  a l o n e .  I n  t h i s  r e g a r d ,  
w e  s h o u l d  n o t e  t h e  e x t r e m e l y  i n t e r e s t i n g  s t u d i e s  c o n d u c t e d  by  L e v i n -  
s o n  e t  a l . ,  on  t h e  h i s t o g e n e s i s  o f  t h e  moto -  a n d  s e n s o r y  n e u r o n s  o f  
t h e  s p i n a l  c o r d  i n  t h e  embryos  o f  c h i c k s ,  r a t s  a n d  w h i t e  mice  a n d  
t h e  c e l l s  o f  t h e  a u d i t o r y  g a n g l i o n  o f  t h e  a x o l o t l .  L e v i n s o n  ( 1 9 6 1 )  
m e n t i o n s  t h a t  t h e  c h e m i c a l  m a t u r a t i o n  o f  n e u r o n s  i s  a c c o m p a n i e d  by 
c h a n g e s  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  v a r i o u s  s u b s t a n c e s ,  i n c l u d i n g  R N A ,  
p r o t e i n ,  c e r t a i n  a m i n o  a c i d s ,  e n z y m e s ,  t h e  a b i l i t y  o f  t h e  n e u r o n  t o  
s t o r e  g l y c o g e n  i n  i t s  c y t o p l a s m ,  e t c .  I n  L e v i n s o n ' s  v i e w ,  t h e  p r o -  
c e s s  o f  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  n e u r o n s  i s  a c c o m p a n i e d  n o t  o n l y  by a 
c h a n g e  i n  c o n c e n t r a t i o n ,  b u t  a l s o  by  a r e d i s t r i b u t i o n  o f  v a r i o u s  s u b -  
s t a n c e s  among t h e  c e l l  s t r u c t u r e s ,  i . e . ,  t h e i r  f u n c t i o n a l l y  c o n d i -  
t i o n e d  c y t o a r c h i t e c t u r a l  c h a n g e s .  

I n  t h e  p r e s e n t  s u r v e y ,  w e  s h a l l  a t t e m p t  t o  d i s c u s s  t h e  embryon-  
a l  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  e a r  o f  v e r t e b r a t e s  o n  t h e  b a s i s  o f  t h e  d a t a  i n  
t h e  l i t e r a t u r e  a t  o u r  d i s p o s a l ,  c o n s i d e r i n g  i t  f r o m  t h e  s t a n d p o i n t  
o f  f u n c t i o n  w h e n e v e r  p o s s i b l e .  

Morphological  S t u d i e s  o f  t h e  Development 
o f  t h e  V e s t i b u l a r  Appara tus  

The  e a r l y  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  membranous  l a b y r i n t h  a r e  
s i m i l a r  i n  a l l  v e r t e b r a t e s ,  a n d  i t  i s  o n l y  a t  l a t e r  s t a g e s  t h a t  a 
number o f  c h a r a c t e r i s t i c  f e a t u r e s  a p p e a r  i n  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  t h e  
v a r i o u s  c l a s s e s  o f  v e r t e b r a t e s .  The f i r s t  d o u b l e  r u d i m e n t  o f  t h e  
l a b y r i n t h  a p p e a r s  i n  t h e  f o r m  o f  a t h i c k e n i n g  o f  t h e  e c t o d e r m ,  l o -  
c a t e d  o n  b o t h  s i d e s  o f  t h e  s t i l l  o p e n  n e u r a l  l a m i n a  i n  t h e  a r e a  o f  
t h e  f u t u r e  e p e n c e p h a l o n  ( B a r t e l m e z ,  1 9 2 2 ;  W i l s o n ,  1 9 1 4 ;  I n g a l l s ,  
1 9 2 0 ) .  I n  human e m b r y o s ,  t h i s  o c c u r s  a t  t h e  s t a g e  o f  2-3 s o m i t e s  
( O ' R a h i l l y ,  1 9 6 3 ) .  A t  t h e  8 s o m i t e  s t a g e ,  t h e s e  r u d i m e n t s  h a v e  b e -  
come s o  d i s t i n c t  t h a t  t h e y  a r e  a l r e a d y  r e f e r r e d  t o  a s  a u d i t o r y  p l a -  
c o d e s  ( K u p f e r ,  1 8 9 1 ;  M i t r o f a n o v ,  1 8 9 2 ;  K a p p e r s ,  1 9 4 1 ) .  Huschke  
( 1 8 3 1 )  w a s  t h e  first t o  show t h a t  t h e  membranous  l a b y r i n t h  d e v e l o p s  
f r o m  t h e  s u p e r f i c i a l  e c t o d e r m  ( S t r e e t e r ,  1 9 0 6 ) .  S i n c e  t h o s e  t i m e s ,  
t h e  number o f  p a p e r s  d e a l i n g  w i t h  s t u d i e s  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  
h a s  grown c o n s i d e r a b l y  ( A l t m a n n ,  1 9 5 0 ) ;  i n  1 9 3 9 ,  G r o t h  showed t h a t  
t h e  p l a c o d e s  i n  m a m m a l s  d e v e l o p  f r o m  l a t e r a l  f o l d i n g  o f  t h e  n e u r a l  
l a m i n a ,  l e a d i n g  t o  t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  g a n g l i o n i c  l a m i n a .  Nea r  t h e  
a u d i t o r y  p l a c o d e s  a n d  somewhat  a n t e r i o r  t o  them i s  t h e  r u d i m e n t a r y  - / 6 9  
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a c o u s t i c - f a c i a l  g a n g l i o n .  B a t t e n  ( 1 9 5 8 )  h a s  shown t h a t  t h e  a u d i t o r y  
g a n g l i o n  i n  t h e  d e v e l o p i n g  membranous  l a b y r i n t h  o f  t h e  s h e e p  d e v e l -  
o p s  f r o m  p l a c o d a l  c e l l s  t h a t  s e p a r a t e  f r o m  t h e  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  
v e s i c l e .  T h i s  w a s  a l s o  d e m o n s t r a t e d  b y  v a n  Campenhau t  for t h e  g u i n -  
ea p i g  ( 1 9 3 5 )  a n d  T h e i l e r  ( 1 9 4 9 )  f o r  man;  t h e  l a t t e r  showed t h a t  t h e  
m i g r a t i o n  o f  c e l l s  f r o m  t h e  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  b e g i n s  o n l y  
a f t e r  i t s  c l o s u r e  a n d  s e p a r a t i o n  f r o m  t h e  e c t o d e r m .  I n  t h e  embryos  
o f  h e r r i n g  a n d  s a l m o n ,  t h e  a u d i t o r y  p l a c o d e s  a r e  c o n n e c t e d  t o  t h e  
r u d i m e n t a r y  l a t e r a l  l i n e .  T h i s  i s  i n d i c a t i v e  o f  a r e l a t i o n s h i p  b e -  
t w e e n  t h e  two s e n s o r y  o r g a n s ,  w h i c h  h a v e  much i n  common i n  t h e  a d u l t  
a n i m a l .  A t  t h e  1 4 - 1 5  s o m i t e  s t a g e  o f  t h e  human e m b r y o ,  t h e  c e n t e r  
o f  t h e  p l a c o d e  i s  embedded i n  t h e  s u b j a c e n t  mesenchyma,  f o r m i n g  a 
d e p r e s s i o n - - t h e  a u d i t o r y  f o s s a .  I n  h i s  s t u d y  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  
t h e  r a b b i t ,  G r o t h  ( 1 9 3 9 )  s p e a k s  o f  a l a t e r a l  f i s s u r e ,  a z o n e  o f  t h e  
l a b y r i n t h  f r o m  w h i c h  t h e  a u d i t o r y  l a m i n a  d e v e l o p s .  The a u d i t o r y  
f o s s a  g r a d u a l l y  d e e p e n s  a n d  t u r n s  i n t o  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  For a 
s h o r t  t i m e ,  i t  c o n t i n u e s  t o  b e  i n  c o m m u n i c a t i o n  w i t h  t h e  g r a d u a l l y  
s h r i n k i n g  o p e n i n g ;  a t  t h e  3 mm s t a g e ,  t h i s  o p e n i n g  u s u a l l y  c l o s e s ,  
b u t  t h e  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t h e  v e s i c l e  a n d  t h e  s u p e r f i c i a l  e c t o d e r m  
i s  r e t a i n e d  f o r  a t i m e  by  means  o f  a s t r a n d  o f  e p i t h e l i u m .  A t  t h e  
4 m m  s t a g e ,  t h i s  l i n k  i s  s e v e r e d  c o m p l e t e l y  (Anson  and  B l a c k ,  1 9 3 4 ) .  
O n l y  i n  t h e  h e r r i n g  d o e s  t h i s  o p e n i n g  r e m a i n  o p e n  d u r i n g  t h e  e n t i r e  
l i f e t i m e  o f  t h e  a n i m a l ;  i t  becomes  t h e  d u c t u s  e n d o l y m p h a t i c u s  w h i c h  
a l l o w s  sea  w a t e r  t o  e n t e r  t h e  l a b y r i n t h .  I n  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  a l l  
o t h e r  c l a s s e s  o f  v e r t e b r a t e s ,  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i s  c l o s e d  o f f  
c o m p l e t e l y  f r o m  t h e  e c t o d e r m ,  a n d  t h e  q u e s t i o n  o f  w h e t h e r  t h e  e n d o -  
l y m p h a t i c  d u c t  i n  t h e s e  a n i m a l s  i s  homologous  t o  t h a t  o f  t h e  h e r r i n g  
r e m a i n s  o p e n .  I n  a n y  e v e n t ,  t h e  e n d o l y m p h a t i c  d u c t  a n d  t h e  v e s i c l e  
a r e  f o r m e d  v e r y  e a r l y .  I n  b i r d s ,  t h e y  a p p e a r  when t h e  l a t t e r  i s  
s t i l l  c o n n e c t e d  t o  t h e  e c t o d e r m  a n d  ( a s  i n  o t h e r  v e r t e b r a t e s )  a r e  
f o r m e d  f r o m  t h e  m e d i a l  w a l l  of  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  I n  some f i s h  
( D i p n o i ) ,  a m p h i b i a n s  ( A x o l o t l ,  A n u r e n )  a n d  r e p t i l e s ,  t h e  l a b y r i n t h  
i s  n o t  f o r m e d  by  c l o s i n g  o f f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e ,  b u t  by  t h e  f o r m a -  
t i o n  o f  a n  e p i t h e l i a l  i n d u r a t i o n  o r i g i n a t i n g  i n  t h e  d e e p  l a y e r s  o f  
t h e  e p i t h e l i u m .  I n  t h i s  c a s e ,  h o w e k e r ,  t h e  s a c c u l u s  a n d  t h e  d u c t u s  
e n d o l y m p h a t i c u s  a r e  f o r m e d  f r o m  t h e  m e d i a l  w a l l  i n  embryos  6 . 3 - 6 . 7  
m m  l o n g  ( B r u n n e r ,  1 9 3 4 ) .  I n  man,  t h e  e n d o l y m p h a t i c  d i v e r t i c u l u m  i s  
f o r m e d  f r o m  t h e  m e d i a l  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  The endo lym-  
p h a t i c  v e s i c l e  i n  t h e  1 2  m m  embryo becomes  t h e  e n d o l y m p h a t i c  c a n a l  
and  v e s i c l e .  

I n  f u r t h e r  s t a g e s  o f  d e v e l o p n e n t ,  t h e  v e s i c l e  l e n g t h e n s  d o r s o -  
v e n t r a l l y .  The i n c r e a s e  i n  s i z e  i s  t h e  r e s u l t  o f  m u l t i p l i c a t i o n  o f  
t h e  c e l l s  i n  t h e  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e ,  a s  w e l l  a s  a n  i n -  
c r e a s e  i n  t h e  vo lume  o f  t h e  l i q u i d  w i t h  w h i c h  i t  i s  f i l l e d ,  w h i c h  i n  
t u r n  c a u s e s  t h e  w a l l s  t o  s t r e t c h  ( R a n z i ,  1 9 2 4 ;  O ’ R a h i l l y ,  1 9 6 3 ) .  The  
d i v i s i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i n t o  two s m a l l e r  s a c s  i s  a c c o m p a n i e d  
by t h e  d e v e l o p m e n t  o f  a l a t e r a l  f o l d ,  w h i c h  a p p e a r s  o p p o s i t e  t h e  
p o i n t  w h e r e  t h e  d u c t u s  e n d o l y m p h a t i c u s  e m p t i e s .  The  l o w e r  o f  t h e  
two s m a l l  s a c s ,  c a l l e d  t h e  p a r s  i n f e r i o r ,  g i v e s  r i s e  t o  t h e  s a c c u l u s  
a n d  i t s  d e r i v a t i v e  ( i . e , ,  t h e  l a g e n a  a n d  a u d i t o r y  p a p i l l a ) ,  a n d  ( i n  
h i g h e r  v e r t e b r a t e s )  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  as  w e l l ) ;  t h e  u p p e r  o n e ,  
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c a l l e d  t h e  p a r s  s u p e r i o r ,  becomes  t h e  u t r i c u l u s  a n d  t h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l s .  T h i s  d i v i s i o n  i s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  a l l  v e r t e b r a t e s  e x c e p t  
t h e  C y c l o s t o m a t a ;  i n  c e r t a i n  t e l e o s t e a n  f i s h e s ,  t h e  p r o c e s s  c o n t i n -  
u e s  u n t i l  t h e s e  t w o  p a r t s  a r e  c o m p l e t e l y  s e p a r a t e  ( B i e r b a u m ,  1 9 1 4 ) .  
The  f o r m a t i o n  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  o c c u r s  i n  human e m b r y o s  a t  
s t a g e s  1 6 ,  1 7  a n d  1 8  ( c o r r e s p o n d i n g  t o  l e n g t h s  o f  7-17  m m ;  c f .  
O ' R a h i l l y ,  1 9 6 3 ) .  The  s e p a r a t e  p a r t s  o f  t h e  w a l l  o f  t h e  u p p e r  s ec -  
t i o n  t h i c k e n  a n d  f o r m  p r o t r u s i o n s  i n  t h e  s h a p e  o f  f l a t  p o c k e t s  a t  
t h e s e  l o c a t i o n s .  The o p p o s i t e  w a l l s  a d j o i n  o n e  a n o t h e r ,  t h e  s i t e s  
o f  a d h e s i o n  a r e  a b s o r b e d  i n t o  o n e  a n o t h e r ,  a n d  t h e  s e m i c i r c u l a r  ca- / 7 0  
n a l s  a r e  f o r m e d  f r o m  t h e  p e r i p h e r a l  p a r t s  o f  t h e  p o c k e t s  ( R a t h k e ,  
1 8 3 2 ;  B u t t c h e r ,  1 8 6 9 ;  B a s t  e t  a l . ,  1 9 4 7 ;  K o l m e r ,  1 9 2 7 ;  d e  B u r l e t ,  
1 9 3 4 ;  O l R a h i l l y ,  1 9 6 3 ) .  U s u a l l y ,  b o t h  v e r t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  
a r e  f o r m e d  f r o m  a common r u d i m e n t a r y  s t r u c t u r e  a n d  t h e i r  p o s t e r i o r  
e n d s  c o n n e c t  w i t h  t h e  m i d d l e  p o r t i o n  o f  t h e  u t r i c u l u s  v i a  t h e  j o i n t  
c r u s  communae or s i n u s  s u p e r i o r  u t r i c u l i .  The o t h e r  ( a n t e r i o r )  e n d s  
o f  t h e s e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  c o n n e c t  d i r e c t l y  w i t h  t h e  u t r i c u l u s ,  
f o r m i n g  c h a m b e r s  ( a m p u l l a e ) .  The f l a t ,  p o c k e t - s h a p e d  p r o t r u s i o n  
f r o m  w h i c h  t h e  h o r i z o n t a l  ( l a t e r a l )  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  i s  f o r m e d  
u s u a l l y  c l o s e s  somewhat  l a t e r .  The f i n a l  d e v e l o p m e n t  o f  t h i s  s emi -  
c i r c u l a r  c a n a l  a n d  i t s  a m p u l l a  a l s o  u s u a l l y  l a g s  b e h i n d  t h a t  o f  t h e  
two v e r t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  A t  t h e  same t i m e  t h a t  t h i s  p r o -  
c e s s  o f  r e s o r p t i o n  i s  t a k i n g  p l a c e ,  t h e  p e n e t r a t i o n  o f  t h e  mesen-  
chyma i s  a l s o  o c c u r r i n g ,  a n d  ( i n  t h e  o p i n i o n  o f  d e  B u r l e t )  t h e  f o r -  
m a t i o n  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  t a k e s  p l a c e  u n d e r  t h e  i n f l u e n c e  o f  
two f a c t o r s :  t h e  a c t i v e  p r o t r u s i o n  o f  t h e  w a l l  o f  t h e  l a b y r i n t h  and  
t h e  i n w a r d  g r o w t h  o f  t h e  mesenchyma.  The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e s e  
p r o c e s s e s  v a r i e s  i n  d i f f e r e n t  a n i m a l s  ( d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ) .  The l i n k  
b e t w e e n  t h e  u t r i c u l u s  a n d  t h e  s a c c u l u s  c a n  b e  f o r m e d  i n  d i f f e r e n t  
ways .  I n  m a m m a l s ,  i t  t a k e s  t h e  f o r m  o f  a n a r r o w  c h a n n e l ,  t h e  d u c t u s  
u t r i c u l o s a c c u l a r i s ,  i n t o  w h i c h  t h e  d u c t u s  e n d o l y m p h a t i c u s  a l s o  emp- 
t i e s  (Anson a n d  B l a c k ,  1 9 3 4 ) .  A c c o r d i n g  t o  B r u n n e r  ( 1 9 3 4 1 ,  t h e  u t -  
r i c u l u s  i n  human e m b r y o s  a t  t h e  84 m m  s t a g e  c o n n e c t s  w i t h  t h e  s a c c u -  
l u s  v i a  t h e  s a c c u l o - e n d o l y m p h a t i c  c a n a l ;  e a c h  i s  a b r a n c h  o f  t h e  e n -  
d o l y m p h a t i c  c a n a l ,  w h i c h  a s s u m e s  a V - s h a p e .  L a t e r ,  a m e d i a l - d o r s a l  
f o l d  i s  f o r m e d  b e t w e e n  t h e  s a c c u l o - e n d o l y m p h a t i c  c a n a l  a n d  t h e  s ac -  
c u l u s .  I n  1 8 3  mm e m b r y o s ,  i t  becomes  a s p e c i a l  v a l v e ,  t h e  v o l v u l a  
u t r i c u l i e n d o l y m p h a t i c a ,  f i r s t  d e s c r i b e d  b y  B a s t  ( 1 9 3 0 ) .  I n  o t h e r  
f o r m s ,  t h e  o p e n i n g  a l s o  r e m a i n s  n a r r o w ,  a n d  ( i n  e x c e p t i o n a l  i n s t a n c e s )  
t h e  u t r i c u l u s  a n d  s a c c u l u s  a r e  s c a r c e l y  e v i d e n t .  T h e r e  a r e  a l s o  ex -  
t r e m e  c a s e s  when ( a s  w e  s a w  e a r l i e r )  t h e  u t r i c u l u s  a n d  s a c c u l u s  a r e  
c o m p l e t e l y  s e p a r a t e  ( B i e r b a u m ,  1 9 1 4 ) .  

- 

A s  w e  h a v e  a l r e a d y  s e e n ,  t h e  s a c c u l u s  i s  f o r m e d  f r o m  t h e  l o w e r  
s e c t i o n ;  i t  c a n  d e v e l o p  f u r t h e r  p r o t r u s i o n s  t o  f o r m  t h e  l a g e n a ,  
c o c h l e a ,  e t c .  I n  some f i s h e s ,  t h e  b i l a t e r a l  f u s i o n  o f  t h i s  s e c t i o n  
f o r m s  t h e  c a n a l i s  communicans  t r a n s v e r s u s ,  l i n k i n g  t h e  two l a b y r i n t h s .  

I t  i s  a p p r o x i m a t e l y  a t  t h i s  t i m e  t h a t  t h e r e  i s  a c o n s i d e r a b l e  
c h a n g e  i n  t h e  p o s i t i o n s  o f  t h e  u t r i c u l a r  a n d  s a c c u l a r  p o r t i o n s  o f  
t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  a s  a r e s u l t  of t h e i r  s h i f t i n g .  The u t r i c u l u s  
r o t a t e s  s o  t h a t  t h e  e n d o l y m p h a t i c  d u c t  a n d  f o l l i c l e  o c c u p y  a m e d i a l  
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p o s i t i o n ;  t h e  s a c c u l u s ,  on  t h e  o t h e r  h a n d ,  mov ing  a l o n g  t h e  l e n g t h -  
w i s e  a x i s  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e ,  s h i f t s  f r o m  a v e r t i c a l  t o  a more  
h o r i z o n t a l  p o s i t i o n .  A s  a r e s u l t ,  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  g r a d u a l l y  
move l a t e r a l l y ;  t h e  c o c h l e a ,  d e v e l o p i n g  i n  h i g h e r  v e r t e b r a t e s ,  as-  
sumes  a more  m e d i a l  p o s i t i o n  ( B a s t  a n d  Anson ,  1 9 4 9 ) .  

The w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i n i t i a l l y  c o n s i s t s  o f  mono- 
s t r a t a l  c u b i c a l  e p i t h e l i u m .  I n  human embryos  a b o u t  5 mm l o n g ,  how- 
e v e r ,  t h e  m e d i a l  w a l l  o f  t h e  v e s i c l e  i s  a l r e a d y  t h i c k e r  i n  t h e  r e -  
g i o n ' a d j a c e n t  t o  t h e  a u d i t o r y  g a n g l i o n .  I t  i s  a t  t h i s  s i t e  t h a t  t h e  
p e r i p h e r a l  p r o c e s s e s  o f  t h e  g a n g l i o n i c  c e l l s  come i n t o  c l o s e  c o n t a c t  
w i t h  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  T h i s  e p i -  
t h e l i a l  i n t u m e s c e n c e  r e p r e s e n t s  t h e  f i r s t  a p p e a r a n c e  o f  a l l  t h e  f u -  
t u r e  t e r m i n a l  o r g a n s  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  t h e  s o - c a l l e d  m a c u l a  communis.  
I t  g rows  t o g e t h e r  w i t h  t h e  v e s i c l e ,  a n d  when t h e  l a t t e r  d i v i d e s ,  t h e  
m a c u l a  communis  a l s o  d i v i d e s  i n t o  two s e c t i o n s  ( s u p e r i o r  a n d  i n f e r i -  
or) w h i c h  r e m a i n  c o n n e c t e d  for some t i m e  b y  a n  e p i t h e l i a l  " b r i d g e "  
o f  c h a r a c t e r i s t i c  s t r u c t u r e .  F o l l o w i n g  r e p l a c e m e n t  o f  t h i s  b r i d g e  
by  t y p i c a l  i n d i f f e r e n t  e p i t h e l i u m  f r o m  t h e  w a l l ,  two n e u r o e p i t h e l i a l  
m a c u l a e  a r e  f o r m e d ,  o n e  l o c a t e d  i n  t h e  p a r s  s u p e r i o r  a n d  t h e  o t h e r  
i n  t h e  p a r s  i n f e r i o r  ( A l e x a n d e r ,  1 9 0 0 ) .  The s e c o n d  o f  t h e s e  l a t e r  /71 
moves t o  t h e  m e d i a l  and  a n t e r i o r  a r e a  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e ,  w h i l e  
t h e  o t h e r  ( l o c a t e d  i n  t h e  p a r s  s u p e r i o r )  i s  s h i f t e d  by  t h e  g r o w t h  o f  
t h e  l a t t e r  t o  t h e  l o w e r  a n d  e x t e r n a l  w a l l s .  The r u d i m e n t  o f  t h e  
t e r m i n a l  o r g a n s ,  l o c a t e d  i n  t h e  p a r s  s u p e r i o r ,  g i v e s  r i s e  t o  t h e  u t -  
r i c u l a r  a u d i t o r y  m a c u l a  ( m a c u l a  u t r i c u l i )  a n d  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a  
( c r i s t a  a m p u l l a r i s )  o f  t h e  a n t e r i o r  v e r t i c a l  a n d  l a t e r a l  ( h o r i z o n -  
t a l )  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  The  r u d i m e n t  o f  t h e  t e r m i n a l  o r g a n s  i n  
t h e  p a r s  i n f e r i o r  g i v e s  r i s e  ( i n s i d e  a n d  p o s t e r i o r l y  i n  t h e  a m p u l l a )  
t o  t h e  p o s t e r i o r  v e r t i c a l  c a n a l ,  f o r m i n g  i t s  a u d i t o r y  c r i s t a  ( c r i s t a  
a m p u l a r i s  p o s t e r i o r ) .  The r e m a i n i n g  p o r t i o n  o f  t h i s  r u d i m e n t  g rows  
l e n g t h w i s e  a n d  d i v i d e s  i n t o  two r u d i m e n t s ,  a s m a l l  o n e  a b o v e  a n d  a 
l a r g e  o n e  b e l o w .  The f o r m e r  becomes  t h e  s a c c u l a r  a u d i t o r y  ( m a c u l a  
s a c c u l i ) ,  w h i l e  t h e  l a t t e r  c o n t i n u e s  t o  d e v e l o p  a n d  f o r m s  t h e  r u d i -  
men t  o f  C o r t i ' s  o r g a n  ( p a p i l l a  b a s i l a r i s  c o c h l e a ) .  I n  l o w e r  v e r t e -  
b r a t e s ,  t h e  a u d i t o r y  m a c u l a  o f  t h e  l a g e n a  ( m a c u l a  l a g e n a )  a l s o  d e -  
v e l o p s  a t  t h e  o u t e r  e n d  o f  t h i s  e p i t h e l i a l  r u d i m e n t  ( c f .  A l e x a n d e r ,  
1 9 2 0 ;  F i s c h e r ,  1 9 2 2 ) .  

However ,  t h e  o n t o g e n e s i s  o f  t h e  i n d i v i d u a l  a u d i t o r y  m a c u l a e  and  
c r i s t a e  h a s  n o t  b e e n  c o n c l u s i v e l y  e x p l a i n e d  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e .  
T h u s ,  t h e  g e n e s i s  o f  t h e  a m p u l l a  o f  t h e  p o s t e r i o r  v e r t i c a l  s e m i c i r -  
c u l a r  c a n a l  a p p e a r s  t o  b e  e x t r e m e l y  c o m p l e x ,  s i n c e  t h e  c a n a l  i t s e l f  
comes f r o m  t h e  p a r s  p o s t e r i o r  w h i l e  i t s  a u d i t o r y  c r i s t a  d e v e l o p s  
f r o m  t h e  n e u r o e p i t h e l i u m  o f  t h e  p a r s  i n f e r i o r .  The d e v e l o p m e n t  o f  
a l l  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  l a b y r i n t h  f r o m  o n e  r u d i m e n t  ( t h e  m a -  
c u l a  communis)  w i t h  s u b s e q u e n t  d i v i s i o n  i n t o  t h e  c o r r e s p o n d i n g  p a r t s  
e x p l a i n s  t h e  f a c t  t h a t  i n  many a d u l t  a n i m a l s  t h e  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  
s t r u c t u r e s  o f  t h e  l a b y r i n t h  a r e  c o n n e c t e d  b y  s t r a n d s  o f  e p i t h e l i u m  
w i t h  p a r t i c u l a r  s t r u c t u r e s .  O c c a s i o n a l l y ,  t h e  t o p o g r a p h y  o f  t h e  
d i s t r i b u t i o n  o f  t h e s e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  w i t h i n  t h e  l a b y r i n t h  i s  
d i s t u r b e d  a n d  t h e  i n d i v i d u a l  s e n s o r y  m a c u l a  c a n  move t o  u n u s u a l  l o -  
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c a t i o n s ;  t h i s  i s  e s p e c i a l l y  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  t h e  m a c u l a  n e g l e c t a ,  
w h i c h  n o r m a l l y  i s  f o r m e d  f r o m  t h e  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  t w o  d i f f e r e n t  
r e c e p t o r  m a c u l a e  ( K r a u s e ,  1 9 0 6 ;  S t r e e t e r ,  1 9 0 7 ;  d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ) .  

The d e v e l o p m e n t  o f  t h e  l a b y r i n t h  i s  s u b j e c t  t o  c e r t a i n  v a r i a -  
t i o n s  i n  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  t h e  d i f f e r e n t  c l a s s e s  o f  v e r t e b r a t e s .  
T h u s ,  f o r  e x a m p l e ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  N o o r d e n  ( 1 8 8 3 )  a n d  Wen- 
i g s  ( 1 9 1 1 ) ,  i n  t e l e o s t e a n  f i s h e s  t h e  a n t e r i o r  v e r t i c a l  c a n a l  d e v e l -  
o p s  f i r s t ,  f o l l o w e d  b y  t h e  p o s t e r i o r  v e r t i c a l  a n d  t h e n  t h e  h o r i z o n -  
t a l  c a n a l ,  w h i c h  Wenigs  r e l a t e s  t o  t h e  l a t e r  a p p e a r a n c e  o f  t h e  h o r i -  
z o n t a l  c a n a l  i n  p h y l o g e n e s i s .  I n  a number  o f  t a i l l e s s  a m p h i b i a n s  
( f o r  e x a m p l e ,  R a n a ,  B o m b i n a t o r ,  e t c . )  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l  a p p e a r s  
f i r s t ,  f o l l o w e d  b y  t h e  a n t e r i o r  a n d  f i n a l l y  t h e  p o s t e r i o r  v e r t i c a l  
c a n a l .  However ,  i n  a n o t h e r  member o f  t h i s  o r d e r  ( B u f o )  t h e  a n t e r i o r  
v e r t i c a l  c a n a l  d e v e l o p s  b e f o r e  t h e  h o r i z o n t a l  o n e .  I n  b i r d s ,  t h e  
a u d i t o r y  v e s i c l e  i s  c o m p l e t e l y  s e p a r a t e  f r o m  t h e  e c t o d e r m ,  w h i l e  t h e  
r e c e s s u s  l a b y r i n t h ;  a n d  d u c t u s  e n d o l y m p h a t i c u s  a r e  f o r m e d  b y  f u s i o n  
o f  t h e  c r a n i a l  w a l l s  o f  t h e  v e s i c l e  ( F u c h s ,  1 9 2 3 ) .  

D i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  a u d i t o r y  m a c u l a e  i n t o  
r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  i s  o b s e r v e d  i n  human e m b r y o s  20-30 mm 
l o n g  a n d  i s  c o m p l e t e  i n  7 0  m m  e m b r y o s  ( K o g a n ,  1 9 5 2 ) .  The o t o l i t h  
membrane i s  f o r m e d  b y  t h e  s e c r e t o r y  a c t i v i t y  o f  c e l l s .  The f i r s t  
o t o l i t h s  a p p e a r  i n  e m b r y o s  5 5  mm l o n g .  The d i m e n s i o n s  o f  t h e  o t o -  
l i t h s  i n c r e a s e  v i s i b l y  i n  s u b s e q u e n t  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t  ( K i k u c h i ,  
1 9 3 4 ) .  

D u r i n g  t h e  g r o w t h  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  
t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  r e t a i n s  i t s  t h i c k n e s s  c o m p l e t e l y ,  w h i l e  t h e  
s u r r o u n d i n g  w a l l s  become much t h i n n e r .  I n  t h i s  m u l t i p l e  e p i t h e l i a l  
l a y e r ,  o n e  c a n  d i s t i n g u i s h  p e r i p h e r a l l y  l o c a t e d  l a r g e  c e l l s  w i t h  
r o u n d  n u c l e i  ( f u t u r e  r e c e p t o r s )  a n d  n a r r o w  s u p p o r t i n g  c e l l s  l o c a t e d  - / 7 2  
f u r t h e r  down. On t h e  s u r f a c e  o f  t h i s  e p i t h e l i u m ,  c o v e r i n g  p l a t e s  
a r e  v i s i b l e ,  b e t w e e n  w h i c h  t h e  h e a d s  o f  t h e  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  
c e l l s  a r e  l o c a t e d .  A c c o r d i n g  t o  H e l d  ( 1 9 0 2 ) ,  e a c h  o f  t h e s e  c u t i c u -  
l a r  p l a t e s  c o n t a i n s  a d i p l o s o m e ,  f r o m  w h i c h  t h e  i n n e r  a n d  o u t e r  f l a -  
g e l l a  d e v e l o p  i n  e a c h  c e l l .  The s e n s o r y  h a i r s  ( o r  r a t h e r ,  g r o u p s  
o f  f i n e  h a i r s )  d e v e l o p  s h o r t l y  b e f o r e  t h e  d i p l o s o m e ;  a g e l a t i n o u s  
s u b s t r a t e  t h e n  d e v e l o p s  b e n e a t h  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a .  
Kolmer ( 1 9 2 7 )  s u g g e s t e d  t h a t  t h i s  g e l a t i n o u s  s u b s t r a t e  may a r i s e  as  
t h e  r e s u l t  o f  a s e c r e t i o n  s i m i l a r  t o  t h e  c h i t i n  o f  a r t h r o p o d s .  D i f -  
f e r e n t i a t i o n  o f  r e c e p t o r y  e p i t h e l i u m ,  a c c o r d i n g  t o  K o l m e r ,  p r o c e e d s  
f r o m  t h e  c e n t e r  t o w a r d  t h e  p e r i p h e r y ;  on  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  macu- 
l a  a n d  c r i s t a  i t  i s  o f t e n  p o s s i b l e  t o  s e e  m i t o s e s  i n  t h e  c e l l s  e v e n  
a t  t h e  l a t t e r  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t ,  when t h e  m i t o s e s  a r e  c o m p l e t e l y  
a b s e n t  f r o m  t h e  c e n t e r s  o f  t h e s e  s t r u c t u r e s .  The i n c r e a s e  i n  t h e  
d i m e n s i o n s  o f  t h e  s e n s o r y  s t r u c t u r e s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  
f i r s t  t a k e s  p l a c e  b y  c e l l  d i v i s i o n ,  a n d  l a t e r  e x c l u s i v e l y  b y  a n  i n -  
c r e a s e  i n  volume o f  t h e  i n d i v i d u a l  c e l l s .  Kolmer  m e n t i o n s  t h a t  t h e  
p h y l o g e n e t i c  r e c a p i t u l a t i o n  o f  f o r m ,  w h i c h  we e n c o u n t e r  i n  t h e  on -  
t o g e n e s i s  o f  h i g h e r  v e r t e b r a t e s ,  d o e s  n o t  show u p  a s  m a r k e d l y  i n  
a n y  o t h e r  o r g a n  as  i n  t h e  g r o w t h  o f  t h e  l a b y r i n t h .  
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I n  1 9 1 2  S t u d n i c k a  d e s c r i b e d  t h e  p r o c e s s  o f  f o r m a t i o n  o f  t h e  
membranes  c o v e r i n g  t h e  i n n e r  e a r .  A c c o r d i n g  t o  h i s  d e s c r i p t i o n ,  a 
g r e a t  many f i n e  l a t e r a l  g r o w t h s  f o r m  on  t h e  h a i r s  or e l e m e n t s  o f  
t h e  h a i r  c e l l s ;  t h e s e  g r o w t h s  a r e  c o n n e c t e d  t o  f o r m  a g e l a t i n - l i k e  
e x o p l a s m .  S t u d n i c k a  o b s e r v e d  t h i s  p r o c e s s  d u r i n g  t h e  d e v e l o p m e n t  
o f  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  l a m p r e y  a n d  t o o k  i t  t o  be t h e  p r o t o t y p e  f o r  
t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  c o v e r i n g  membrane i n  a l l  v e r t e b r a t e s .  L a t e r ,  
W i t t m a a c k  ( 1 9 2 6 )  a s s u m e d  a s i m i l a r  p r o c e s s  f o r  m a m m a l s .  However ,  
s e v e r a l  l a t e r  o b s e r v a t i o n s  h a v e  shown t h a t  h e  d i d  n o t  h a v e  s u f f i c i -  
e n t  g r o u n d s  f o r  d o i n g  t h i s .  

The f i r s t  r e s u l t  o f  t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  c o v e r i n g  membranes  o f  
t h e  m a c u l a  a n d  c r i s t a  t a k e s  t h e  f o r m  o f  a v e r y  t h i n  g e l a t i n - l i k e  
l a y e r  w h i c h  l i e s  a b o v e  t h e  s u r f a c e  o f  t h e s e  s t r u c t u r e s .  I n  man, 
t h i s  o c c u r s  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  m a c u l a  com- 
m u n i s .  A t  t h i s  s t a g e ,  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  t e r m i n a l  o r g a n s  i s  
v e r y  c o m p r e s s e d  a n d  t h e  e n d  p l a t e s  a r e  v e r y  n a r r o w  e l e m e n t s ,  1 - 2  l~ 
w i d e ,  l i n k e d  by  l o c k i n g  p l a t e s .  I n  e a c h  s u c h  pol .ygona1  s e c t i o n ,  
one  c a n  d i s t i n g u i s h  a d i p l o s o m e  and  s o m e t i m e s  t h e  f l a g e l l u m  a s  w e l l .  
A t  t h e  s t a r t ,  t h e  g e l a t i n o u s  m a s s  c o v e r s  a l l  t h e  c e l l s  o f  t h e  r u d i -  
m e n t a r y  s t r u c t u r e  u n i f o r m l y ,  b u t  by  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  t h i r d  l u -  
n a r  month  i n  man i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e e  f i n e  g e l a t i n - l i k e  t h r e a d s  
r u n n i n g  f r o m  t h i s  l a y e r  t o  t h e  h e a d s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  A s  
t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  c u p o l a  or o t o l i t h  membrane p r o c e e d s ,  t h e  
f r e e  s p a c e s  a b o v e  t h e  h e a d s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  become more a n d  
more e v i d e n t ;  i t  i s  i n  t h e s e  s p a c e s  t h a t  t h e  s h o r t  s e n s o r y  h a i r s  
w i l l  f i r s t  b e  l o c a t e d .  A t  s u b s e q u e n t  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t ,  t h e  
g e l a t i n o u s  s u b s t r a t e  d e v e l o p s  f u r t h e r  a n d  c y l i n d r i c a l  s p a c e s  a r e  
f o r m e d  a r o u n d  t h e  s e n s o r y  h a i r s  i n  i t .  I n  t h e  m a c u l a r  membrane 
t h e i r  l e n g t h  i s  a l m o s t  e q u a l  t o  t h e  l e n g t h  o f  t h e  c e l l ,  b u t  i n  t h e  
c u p o l a  t h e y  e x c e e d  i t  s e v e r a l  t i m e s .  

F o r m a t i o n  o f  o t o l i t h s  i n  a l l  v e r t e b r a t e s  i s  o b s e r v e d  when 
t h e r e  a r e  o n l y  s l i g h t  t r a c e s  o f  t h e  g e l a t i n o u s  s u b s t r a t e  a n d  when 
no t r a c e s  o f  s e c r e t o r y  a c t i v i t y  a r e  o b s e r v e d  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e -  
l i u m  ( H e r z o g ,  1 9 2 5 ;  K o l m e r ,  1 9 2 7 ) .  A c c o r d i n g  t o  d a t a  f r o m  t h e  l a t -  
t e r  a u t h o r s ,  i n c r e a s e d  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a l c i u m  s a l t s  i s  o b s e r v e d  
i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  m a c u l a  communis ;  t h e s e  s a l t s  p r e c i p i t a t e  o u t  
o f  s o l u t i o n  on  t h e  a l b u m i n  g r a i n s  f o u n d  i n  t h e  g e l a t i n o u s  s u b s t r a t e ,  

o f  a l b u m i n  w i t h  c a l c i u m  c a r b o n a t e .  I n i t i a l l y ,  a l l  o f  t h e  o t o l i t h s  
a r e  t h e  s a m e  s i z e ;  i t  i s  o n l y  a t  l a t e r  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t  t h a t  
t h e r e  i s  a d i f f e r e n c e  i n  t h e i r  s i z e s ,  when t h e  u t r i c u l u s  c o n t a i n  
l a r g e ,  s m a l l  and  m e d i u m - s i z e d  o t o l i t h s  ( d e  B u r l e t ,  1 9 3 4 ;  L o r e n t e  d e  
No, 1 9 3 1 ) .  

w h i c h  s e r v e  a s  c e n t e r s  o f  c r y s t a l l i z a t i o n ,  h e r e  f o r m i n g  compounds  /73 

I n  t h e  C y c l o s t o m a t a ,  t h e  o t o c o n i a  a r e  i n i t i a l l y  s e p a r a t e  a n d  
l a t e r  combine  i n t o  o n e  " s t o n e "  ( i n  Myxine , t h e y  r e m a i n  i n d i v i d u a l )  ; 
i n  o t h e r  f i s h e s  t h e r e  a r e  a v e r y  g r e a t  many c e n t e r s  o f  c r y s t a l l i z a -  
t i o n ,  r e s u l t i n g  i n  t h e  f o r m a t i o n  o f  f i n e  o t o c o n i a .  

I n  t e l e o s t e a n  f i s h e s ,  t h e r e  a r e  t h r e e  c e n t e r s  o f  f o r m a t i o n  o f  
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c o a r s e  o t o l i t h s .  The  l a t t e r  a r e  composed  o f  c o n c e n t r i c  l a y e r s  a n d  
i n c r e a s e  i n  s i z e  as  t h e  f i s h  g r o w s  d u r i n g  i t s  e n t i r e  l i f e t i m e ;  t h e  
number  o f  l a y e r s  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  a g e  of t h e  f i s h  ( Immermann,  
1 9 0 7 ) .  Dark  a n d  l i g h t  l a y e r s  c a n  b e  d i s t i n g u i s h e d  i n  t h e s e  o t o -  
l i t h s :  t h e  d a r k  l a y e r s  a r e  r i c h e r  i n  o r g a n i c  s u b s t a n c e s  a n d  a r e  
d e p o s i t e d  i n  t h e  w i n t e r  m o n t h s ,  w h i l e  t h e  l i g h t  l a y e r s  a r e  r i c h  i n  
a r a g o n i t e  a n d  a r e  d e p o s i t e d  m a i n l y  i n  summer.  

I n  r e p t i l e s ,  t h e  d e v e l o p i n g  o t o l i t h s  h a v e  t h e  a p p e a r a n c e  o f  
c r y s t a l s  o r  c r y s t a l - l i k e  b o d i e s  w i t h  r o u n d e d  c o r n e r s .  They  a r e  p r e -  
c i p i t a t e d  f r o m  a c o n c e n t r a t e d  s o l u t i o n  and  f o r m  a v i s c o u s  m a s s  
bound b y  a g e l a t i n o u s  s u b s t r a t e .  T h i s  i s  a l s o  c h a r a c t e r i s t i c  o f  
t h e  c a l c a r e o u s  m a s s  i n  a m p h i b i a n s ,  w h i c h  n o t  o n l y  i s  f o r m e d  a b o v e  
t h e  m a c u l a ,  b u t  moves o u t  o f  t h e  s a c c u l u s  i n t o  t h e  d u c t u s  a n d  sac-  
c u s  e n d o l y m p h a t i c u s  ( a n d  i n  A n u r a ,  i n t o  a b r a n c h  o f  t h e  d u c t u s ) ,  
r e a c h i n g  t h e  s p i n a l  c o r d  a n d  f o r m i n g  ( a t  t h e  l e v e l  o f  e a c h  s p i n a l  
g a n g l i o n  and  a d j a c e n t  t o  t h e  l a t t e r )  g r o w t h s  w h i c h  p r o d u c e  a s y s t e m  
o f  c a l c a r e o u s  v e s i c l e s .  The  f u n c t i o n  o f  t h e  l a t t e r  r e m a i n s  unknown 
a t  t h e  p r e s e n t  t i m e  ( H e r t e r ,  1 9 2 2 ) .  

I n  b i r d s ,  t h e  o t o c o n i a  i n i t i a l l y  d e v e l o p  i n  t h e  f o r m  o f  numer-  
o u s  c r y s t a l s  o f  a r a g o n i t e ,  a r r a n g e d  i n  s e v e r a l  l a y e r s .  The  s t r a t i -  
f i c a t i o n  o f  t h e i r  s t r u c t u r e  i s  e s p e c i a l l y  marked  i n  t h e  o t o c o n i a  o f  
t h e  m a c u l a  l a g e n a .  

I n  m a m m a l s ,  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  o t o l i t h s  b e g i n s  r e l a t i v e l y  
e a r l y  (when t h e  human embryo i s  a b o u t  4 8  mm l o n g ,  f o r  e x a m p l e ) ;  
t h e y  a r e  s e e n  as  s e p a r a t e  l o n g  s t r u c t u r e s  o n  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  g e -  
l a t i n o u s  c o v e r i n g  o f  t h e  m a c u l a .  The o t o l i t h s  a r e  s h a p e d  l i k e  
p r i s m s  w i t h  b u i l t - u p  p y r a m i d s .  They  g row v e r y  s l o w l y  a n d  do  n o t  
e x c e e d  5 1-1. 

I n  1 9 6 0  B e l a n g e r  s t u d i e d  t h e  p o s t n a t a l  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  o t o -  
l i t h  membrane i n  t h e  r a t  ( 3  t o  9 d a y s  o l d ) .  H i s t o c h e m i c a l ,  a u t o r a -  
d i o g r a p h i c ,  a n d  X-ray  t e s t s  w e r e  c o n d u c t e d .  The d a t a  i n d i c a t e  t h a t  
t h e  o t o c o n i a  i n  t h e  r a t  a r e  h e t e r o g e n e o u s  c r y s t a l l i n e  b o d i e s .  They  
g row by  t h e  a c c r e t i o n  a n d  c o m b i n a t i o n  o f  f i n e  p a r t i c l e s  a n d  s u b s e -  
q u e n t  l a m e l l a r  a r r a n g e m e n t .  They  c o n t a i n  c a l c i u m ,  p e r h a p s  p h o s p h o -  
r u s ,  and  n e u t r a l  a n d  a c i d  s u l f a t e s  o f  m u c o p o l y s a c c h a r i d e s .  A l l  o f  
t h e s e  s u b s t a n c e s  a r e  c o n c e n t r a t e d  a t  t h e  p e r i p h e r y .  A c c o r d i n g  t o  
t h i s  a u t h o r ' s  d a t a ,  t h e  o t o l i t h  membrane c o n s i s t s  o f  n e u t r a l  and  
a c i d  s u l f a t e s  o f  m u c o p o l y s a c c h a r i d e s ,  b u t  i n  d i f f e r e n t  p r o p o r t i o n s .  
T h e r e  a r e  no  m i n e r a l  l a y e r s  i n  i t s  c o m p o s i t i o n .  

Sudden  a n d  r e l a t i v e l y  m a s s i v e  g r o w t h  o f  c r y s t a l s  i s  c h a r a c t e r -  
i s t i c  o f  t h e  g r o w t h  p r o c e s s  o f  t h e  o t o l i t h  a p p a r a t u s  i n  t h e  c h i c k .  
No t r a c e s  o f  them a r e  v i s i b l e  o n  t h e  6 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n ,  e v e n  i n  
s t u d i e s  c o n d u c t e d  w i t h  d o u b l e  r e f r a c t i o n ;  i n  s e v e r a l  h o u r s ,  h o w e v e r ,  
a l a r g e  amount  o f  lumpy p r e c i p i t a t e  i s  v i s i b l e .  A c c o r d i n g  t o  H e r z o g  
( 1 9 2 5 ) ,  i t  i s  e n t i r e l y  p r o b a b l e  t h a t  t h i s  i s  a p r o c e s s  o f  c r y s t a l l i -  
z a t i o n  w h i c h  o c c u r s  a t  t h e  moment t h e  r e q u i r e d  c o n c e n t r a t i o n  o f  
s a l t s  i n  t h e  f l u i d  i s  r e a c h e d .  Wi th  t h e  a i d  o f  p l a s m a t i c  s u b s t a n c e ,  
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r e g a r d l e s s  o f  w h e t h e r  i t  i s  formed b y  s e c r e t i o n  or b y  d e c o m p o s i t i o n  - / 7 4  
o f  t h e  c e l l s  t h e m s e l v e s , '  t h e  c o n t e n t  o f  c a l c i u m  s a l t s  s t e a d i l y  r i s e s  
i n  t h e  f l u i d ;  a t  t h e  same t i m e ,  t h e  v i s c o s i t y  i n c r e a s e s ,  i . e . ,  a 
p r o c e s s  o f  g e l a t i n i z a t i o n  t a k e s  p l a c e .  A s  a r e s u l t  o f  t h e s e  two 
p r o c e s s e s ,  c r y s t a l l i z a t i o n  s p r e a d s  o v e r  t h e  e n t i r e  g e l a t i n i z e d  a r e a .  
When t h e  c a l c i u m  i s  r e m o v e d  w i t h  a c i d ,  a f i b r i l l a r  r e t i c u l a t e d  
s t r u c t u r e  p e r f o r a t e d  w i t h  h o l e s  r e m a i n s ;  t h e s e  h o l e s  r e t a i n  t h e  
s h a p e  o f  r e g u l a r  c r y s t a l s  ( H e r z o g ,  1 9 2 5 ) .  The  l a t t e r  s t a g e s  d o  n o t  
show a n y  f u r t h e r  c h a n g e s .  The l a y e r  o f  c r y s t a l s  g r o w s  as t h e  i n -  
d i v i d u a l  c r y s t a l s  i n c r e a s e  i n  s i z e .  

The a p p e a r a n c e  o f  o t o l i t h s  a t  d i f f e r e n t  s t a g e s  of  e m b r y o g e n e s i s  
e v i d e n t l y  may h a v e  some c o n n e c t i o n  w i t h  t h e  e a r l i e r  d e v e l o p m e n t  o f  
t h e  o t o l i t h  a p p a r a t u s  r e l a t i v e  t o  o t h e r  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  
i n n e r  e a r  a n d  i t s  e a r l i e r  i n c e p t i o n  o f  a c t i v i t y  ( O b r a z t s o v a ,  1 9 6 1 ) .  

A p p r o x i m a t e l y  i n  t h e  m i d d l e  o f  t h e  1 9 t h  c e n t u r y ,  Lang ( 1 8 6 3 )  
d e s c r i b e d  c e r t a i n  c e l l s ,  e q u i p p e d  w i t h  c i l i a ,  i n  t h e  a u d i t o r y  v e s i -  
c l e s  o f  C y p r i n i f o r m e s .  T h e s e  c i l i a  w e r e  l a t e r  s t u d i e d  b y  Hasse  
( 1 8 6 9 ) ,  w o r k i n g  w i t h  l i v e  f i s h ,  r e p t i l e s ,  a n d  d o m e s t i c  f o w l .  A c -  
c o r d i n g  t o  b o t h  a u t h o r s ,  t h e s e  c i l i a  t e r m i n a t e  i n  f i n e  c a n a l s  w h i c h  
t r a v e r s e  t h e  g e l a t i n o u s  s u b s t a n c e  o f  t h e  c u p o l a .  Kolmer ( 1 9 2 7 )  l a -  
t e r  c o n f i r m e d  t h e  f i n d i n g s  o f  Lang a n d  H a s s e  a n d  showed t h a t  s i m i -  
l a r  r e l a t i o n s h i p s  e x i s t  i n  t h e  e a r  o f  man a n d  o t h e r  m a m m a l s .  Bowen 
( 1 9 3 2 )  v i e w e d  t h e  c u p o l a  as a n  a r t i f a c t i t i o u s  s t r u c t u r e ,  t h e  r e s u l t  
o f  t h e  a c t i o n  o f  f i x a t o r s  p r o d u c i n g  c o n d e n s a t i o n  o f  endolymph a r o u n d  
t h e  c r i s t a .  However ,  h e  d e s c r i b e d  m o t i l e  c i l i a ,  a n d  h i s  o b s e r v a t i o n  
o f  t h e i r  m o t i o n  l e d  him t o  c o n c l u d e  t h a t  t h e r e  c a n n o t  b e  a n y  s u b -  
s t a n c e  b e t w e e n  t h e  c i l i a  w h i c h  i s  c a p a b l e  o f  l i m i t i n g  t h e i r  m o t i o n .  
Witmaack ( 1 9 2 6 )  t h o u g h t  t h a t  t h e  c u p o l a  w a s  f o r m e d  b y  t h e  s e c r e t i o n  
o f  e c t o p l a s m  f rom t h e  c i l i a ,  w h i l e  Shambaugh ( c i t e d  i n  W e r n e r ,  1 9 4 0 )  
s t u d i e d  newborn  p r i m a t e s  a n d  o b s e r v e d  t h a t  t h e  c i l i a  l i e  i n  c a n a l s  
w h i c h  r u n  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  e p i t h e l i u m .  Van d e r  
S t r i c h t  ( 1 9 2 1 )  h e l d  t h a t  t h e  c u p o l a  i s  a c u t i c u l a r  f o r m a t i o n  t h a t  
d e v e l o p s  f r o m  s u b j a c e n t  c e l l s  a r r a n g e d  i n  p a r a l l e l  p r i s m s  j o i n e d  b y  
a c e m e n t ,  among w h i c h  t h e  s e n s i t i v e  h a i r s  a r i s e .  Dohlman (1960) 
s t u d i e d  t h e  o p e r a t i n g  m e c h a n i s m  o f  t h e  c u p o l a  a n d  o b s e r v e d  t h a t  t h e  
g e l a t i n o u s  s u b s t a n c e  r e a c h e s  t h e  o p p o s i t e  w a l l s  o f  t h e  a m p u l l a .  

V i l s t r u p  ( 1 9 5 0 )  showed t h a t  t h e  a m p u l l a r  c u p o l a  i s  f o r m e d  f r o m  
t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a  i n  t h e  f o l l o w i n g  way.  Long 
p r o t o p l a s m i c  g r o w t h s  e x t e n d  f rom b o t h  r o w s  o f  c e l l s  i n  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m ,  p r o t r u d i n g  f a r  o u t  i n t o  t h e  a m p u l l a r  s p a c e .  Here t h e y  
f u s e  t o  f o r m  a r e t i c u l a r  s y n c y t i u m .  The i n d i v i d u a l  c e l l  n u c l e i  a s -  
sume a n  i r r e g u l a r  e l o n g a t e d  s h a p e ;  t h e  n u c l e a r  c h r o m a t i n  b l e n d s  w i t h  
t h e  g e n e r a l  mass, l o s i n g  i t s  s t r u c t u r e ,  a n d  m i g r a t e s  i n t o  t h i s  n e t -  
work .  Beyond t h e  l i m i t s  o f  t h e  e p i t h e l i u m ,  t h e s e  n u c l e i  a s s u m e  a 
c i r c u l a r  or o v a l  s h a p e .  I n  t h i s  m a n n e r ,  a s u b c u t i c u l a r  z o n e  i s  
f o r m e d .  The f i b r i l l a r y  z o n e ,  i n  V i l s t r u p ' s  o p i n i o n ,  i s  f o r m e d  f r o m  
t h e  n e t w o r k  o f  t h e  s y n c y t i u m .  V i l s t r u p  t h i n k s  i t  p o s s i b l e  t h a t  t h e  
p r o t o p l a s m i c  s t r i p s  a n d  n u c l e i ,  f o r m i n g  t h e  c u p o l a  a n d  h a v i n g  t h e  
a p p e a r a n c e  o f  a s y n c y t i u m ,  r e s u l t  f r o m  p r e v i o u s  m i t o t i c  d i v i s i o n  o f  
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t h e  n u c l e u s  w h i c h  o c c u r r e d  i n  t h e  e p i t h e l i a l  c e l l s ,  a n d  t h e r e f o r e  
t h e  m a t e r i a l  e n c a p s u l a t e d  i n  t h e  e n d o l y m p h a t i c  s p a c e  a l s o  c o n t a i n s  
d a u g h t e r  c e l l s .  

On t h e  o t h e r  h a n d ,  S a v i n  ( 1 9 6 0 ) ,  u n l i k e  V i l s t r u p ,  b e l i e v e s  t h a t  
t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  c u p o l a  i n  t h e  c h i c k  e m b r y o  o c c u r s  w i t h o u t  c e l -  
l u l a r  m i g r a t i o n  i n  t h e  d i r e c t i o n  o f  t h e  e n d o l y m p h  a n d  t h a t  t h e  c u p o -  
l a  a p p e a r s  a b o v e  t h e  c r i s t a  w i t h o u t  t h e  t r a n s f e r  o f  a n y  k i n d  o f  m a -  - / 7 5  
t e r i a l  w h a t s o e v e r  f rom t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a  t o  t h e  c u p o l a .  
H e  c o n s i d e r s  t h e  a b o v e - m e n t i o n e d  c i l i a  t o  b e  p r o t o p l a s m i c  g r o w t h s  
w h i c h  d o  n o t  c o n t a i n  n u c l e i .  The a u d i t o r y  v e s i c l e  a p p e a r s  on t h e  
6 t h  or 7 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n ,  a n d  t h e  c u p o l a  b e g i n s  t o  f o r m  o v e r  i t ;  
t h i s  t a k e s  p l a c e  a t  a t i m e  when t h e r e  h a s  s t i l l  n o t  b e e n  a n y  d i v i -  
s i o n  i n t o  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  i n  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c u -  
p o l a .  The h i s t o g e n e t i c  p r o c e s s  i n  t h e  c u p o l a  t a k e s  p l a c e  on t h e  7 t h  
t h r o u g h  1 4 t h  d a y s  o f  i n c u b a t i o n ;  d u r i n g  t h i s  p e r i o d ,  t h e  a u t h o r  
f a i l e d  t o  o b s e r v e  a n y  o f  t h e  p r o c e s s e s  d e s c r i b e d  b y  V i l s t r u p .  

A f t e r  s t u d y i n g  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  B t j t t c h e r  
( 1 8 6 9 1 ,  A l e x a n d e r  ( 1 9 0 0 ) ,  K r a u s e  ( 1 9 0 6 ) ,  S t r e e t e r  ( 1 9 1 8 )  a n d  Kolmer 
( 1 9 2 7 )  a l l  s t a t e d  t h a t  t h e  common o r i g i n  o f  a l l  r e c e p t o r y  f o r m a t i o n s  
i n  t h e  i n n e r  e a r  i s  t h e  m a c u l a  communis ( m a c u l a  a c u s t i c a ) .  However ,  
L o r e n t e  d e  N O  ( 1 9 3 1 ) ,  u s i n g  s p e c i a l  n e u r o h i s t o l y t i c  m e t h o d s  t o  s t u d y  
t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r v a t i o n  o f  t h e s e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s ,  
came t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  o n l y  t h r e e  c r i s t a e  a n d  a p o r t i o n  o f  t h e  
u t r i c u l a r  m a c u l a  d e v e l o p  f r o m  t h e  m a c u l a  communis .  The r e m a i n i n g  
p o r t i o n  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a ,  s a c c u l a r  m a c u l a ,  a n d  c o c h l e a  d e v e l -  
o p  f r o m  a r u d i m e n t  t h a t  a p p e a r s  l a t e r .  The b a s i s  for t h i s  c o n c l u -  
s i o n ,  a c c o r d i n g  t o  t h e i r  d a t a ,  i s  t h a t  t h e  f i b e r  o f  t h e  8 t h  n e r v e  
i s  s t i l l  o u t s i d e  t h e  e p i t h e l i u m  when t h e  m a c u l a  communis a p p e a r s ,  
as e s t a b l i s h e d  i n  t h . e i r  d a y  b y  R e t z i u s  ( 1 8 9 2 ) ,  H e l d  ( 1 9 2 6 ) ,  Cameron 
a n d  M i l l i n g a n  ( 1 9 1 0 ) ,  a n d  T e l l o  ( 1 9 3 1 ) .  I n  t h e  o p i n i o n  o f  L o r e n t e  
d e  No,  t h e  t e r m i n a t i o n  o f  t h e  f i b e r s  i n  t h e  e p i t h e l i u m  i s  s e c o n d a r y ,  
a n d  t h i s  p r o c e s s ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  a number  o f  a u t h o r s  
( L o r e n t e  d e  N o ,  1 9 3 1 ;  K r a u s e ,  1 9 0 6 ;  Ramon a n d  C a j a l ,  1 9 0 9 ;  B i e l -  
s c h o w s k y  a n d  B r f i h l ,  1 9 0 8 ) ,  t a k e s  p l a c e  v e r y  l a t e .  T h e s e  f i b e r s  u n -  
d e r g o  c o n s i d e r a b l e  r a m i f i c a t i o n  b e n e a t h  t h e  e p i t h e l i u m  a n d  f o r m  a 
mesh w h i c h  Ramon a n d  C a j a l  ( 1 9 0 9 )  c a l l e d  t h e  p l e x u s  e x t e r n u s  and  
f r o m  w h i c h  n u m e r o u s  f i b e r s  t h e n  e x t e n d  i n t o  t h e  e p i t h e l i u m ,  w h i c h  i s  
s t i l l  i n  a n  u n d i f f e r e n t i a t e d  s t a t e .  A c c o r d i n g  t o '  B i e l s c h o w s k y  and  
B r i i h l  ( 1 9 0 8 ) ,  t h e  e p i t h e l i a l  c e l l s  must  r e a c h  a c e r t a i n  s t a g e  o f  d e -  
v e l o p m e n t  i n  o r d e r  f o r  t h e  g r o w i n g  n e r v e  f i b e r s  t o  come i n t o  c o n t a c t  
w i t h  t h e m .  A f t e r  s u c h  c o n t a c t  i s  e s t a b l i s h e d  b e t w e e n  t h e  n e r v e  f i -  
b e r s  a n d  t h e  r e c e p t o r  c e l l s ,  many o f  t h e  n e r v e  f i b e r s  w h i c h  p e n e -  
t r a t e d  t h e  e p i t h e l i u m  e a r l i e r  a t r o p h y .  T h i s  o c c u r s  a t  a v e r y  a d -  
v a n c e d  s t a g e ,  a n d  t r a c e s  o f  r e s o r p t i o n  o f  n e r v e  f i b e r s  a r e  s t i l l  
e v i d e n t  i n  newborn  a n i m a l s .  On t h e  b a s i s  o f  t h e  d a t a  p r e s e n t e d  b y  
L o r e n t e  d e  N O  r e g a r d i n g  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r v a t i o n  o f  t h e  
i n n e r  e a r  i n  mouse e m b r y o s ,  we c a n  c o n c l u d e  t h a t  t h i s  p r o c e s s  d o e s  
n o t  t a k e  p l a c e  s i m u l t a n e o u s l y  i n  a l l  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n -  
n e r  e a r .  H e  shows t h a t  a t  t h e  t i m e  t h a t  t h e  n e r v e  f i b e r s  h a v e  a l -  
r e a d y  p e n e t r a t e d  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a ,  
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t h e y  h a v e  s t i l l  n o t  p e n e t r a t e d  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  sac-  
c u l e ,  a l t h o u g h  t h e y  h a v e  f o r m e d  t h e  p l e x u s  e x t e r n u s  b e n e a t h  t h e  sac-  
c u l a r  m a c u l a .  The r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  i s  
s t i l l  n o t  i n n e r v a t e d  a t  t h i s  t i m e .  

D i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a r  
m a c u l a  d o e s  n o t  o c c u r  s i m u l t a n e o u s l y  i n  a l l  p a r t s  o f  i t .  The a r e a  
a +- b ( i n  L o r e n t e  d e  N o ' s  n o t a t i o n )  i s  t h e  f i r s t  t o  b e  d i f f e r e n t i -  
a t e d ,  w h i l e  a r e a  e i s  d i f f e r e n t i a t e d  a t  l a t e r  s t a g e s .  The  s a c c u -  
l a r  m a c u l a  i s  s t i l l  n o t  d e v e l o p e d  a t  t h i s  t i m e ,  a n d  i t s  d i f f e r e n t i -  
a t i o n  t a k e s  p l a c e  l a t e r  o n .  . L o r e n t e  d e  NO (1931) o b s e r v e d  t h a t  t h e  
n e r v e  f i b e r s  i n  s t i l l  u n d i f f e r e n t i a t e d  m e s o d e r m a l  t i s s u e  l a s t e d  u n -  
t i l  t h e  p r o t r u s i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  a n d  o n l y  t h e n  w a s  t h e  
s a c c u l u s  f o r m e d .  T h e n  t h e  p l e x u s  d e v e l o p e d  b e n e a t h  i t s  w a l l ;  o n l y  
a f t e r  t h i s  w a s  a n y  g r o w t h  a n d  d i f f e r e n t i a t i o n  o b s e r v e d  i n  t h e  r e c e p -  
t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  s a c c u l a r  m a c u l a .  T h i s  a u t h o r  f e e l s  t h a t  t h e  
d u a l  i n n e r v a t i o n  o f  t h e  s a c c u l u s  i s  a c h i e v e d  m e c h a n i c a l l y  b y  t h e  
s p e c i a l  m e t h o d  o f  i t s  d e v e l o p m e n t ,  s i n c e  t h e  n e r v e  f i b e r s ,  a s  ? h e y  
grow f o r w a r d ,  p a s s  t h r o u g h  i t  p a r t l y  upward  a n d  p a r t l y  down. The 
p l e x u s  w h i c h  i s  t h e n  b e i n g  f o r m e d  l i e s  i m m e d i a t e l y  n e x t  t o  t h e  v e s -  
t i b u l a r  g a n g l i o n  ( S c a r p a ' s  g a n g l i o n )  , a n d  when t h i s  g r o w t h  f o r c e s  
t h e  g a n g l i o n  b a c k w a r d ,  t h e  f i b e r s  o f  t h e  s a c c u l a r  n e r v e  ( n e r v u s  
s a c c u l a r i s )  d i v i d e  i n t o  two b u n d l e s .  The c r i s t a  ( a c c o r d i n g  t o  t h e  
d a t a  o f  t h e  same a u t h o r )  i s  s u p p l i e d  b y  o n l y  a s i n g l e  n e r v e ,  s i n c e  
t h e  c r i s t a  i t s e l f  a t  t h i s  t i m e  c o n s i s t s  o n l y  o f  t h i c k e n e d  e p i t h e l i -  
um. I n  mouse e m b r y o s  11 m m  l o n g ,  i n t e n s e  p r o l i f e r a t i o n  o f  u n d i f f e r -  
e n t i a t e d  c e l l s  O C C U P S  a t  t h e  c e n t e r  o f  t h e  c r i s t a  and  t h e  n e r v e  f i -  
b e r s  a r e  a l s o  d i v i d e d  i n t o  two b u n d l e s .  A t  t h e  same t i m e  t h a t  d i f -  
f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  i s  t a k i n g  p l a c e ,  t h e  n e r v e  
f i b e r s  r e a c h  t h e  h a i r  c e l l s .  A t  t h i s  t i m e ,  a p r o t r u s i o n  a p p e a r s  i n  
t h e  c e n t e r  o f  t h e  c r i s t a ,  d i v i d i n g  i t  i n t o  two i s o l a t e d  h a l v e s ,  e a c h  
o f  w h i c h  h a s  i t s  own n e r v e .  One o f  t h e s e  h a l v e s  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  
c a n a l  s i d e ,  t h e  o t h e r  t o  t h e  u t r i c u l a r  s i d e .  I n  m i c e ,  t h i s  p r o t r u -  
s i o n  a t r o p h i e s  l a t e r  on a n d  t h e  c r i s t a  a g a i n  becomes  e s s e n t i a l l y  a 
s i n g l e  s t r u c t u r e .  However ,  t h e  i n d e p e n d e n t  i n n e r v a t i o n  o f  t h e  two 
h a l v e s  o f  t h e  c r i s t a  i s  r e t a i n e d .  L o r e n t e  d e  N o  d r a w s  t h e  f o l l o w -  
i n g  c o n c l u s i o n s  f r o m  t h e s e  p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n s :  

A 1 1  r e c e p t o r  o r g a n s  ( t e r m i n a l  o r g a n s )  o f  t h e  i n n e r  e a r  a r e  com- 
p l e x  s t r u c t u r e s .  E a c h  p a r t  o f  t h e  r e c e p t o r  o r g a n ,  d i s t i n g u i s h e d  b y  
a p a r t i c u l a r  s t r u c t u r e  a n d  i n n e r v a t i o n ,  h a s  i t s  own s e p a r a t e  r e p r e -  
s e n t a t i o n  a t  t h e  c e n t e r  w i t h  a d e f i n i t e  p o i n t  o f  l o c a t i o n .  P r o c e e d -  
i n g  f r o m  t h e  c o m p l e x  s t r u c t u r e  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  a n d  t h e  r e -  
g i o n a l  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  o t o l i t h  membrane,  L o r e n t e  d e  N o  p r o p o s e s  
t h a t  b o t h  m a c u l a e  f u n c t i o n  d i f f e r e n t l y .  T h u s ,  t h e  r e g i o n  o f  t h e  
u t r i c u l a r  m a c u l a  b e a r s  a g r e a t  r e s e m b l a n c e  t o  t h e  c r i s t a ,  a l l  t h e  
more s o  b e c a u s e  t h e  o t o l i t h s  l i e  on  i t ,  w h i l e  a r e a  c shows a s i m i -  
l a r i t y  t o  t h e  s a c c u l a r  m a c u l a .  I n  a n o t h e r  o f  h i s  s t u d i e s ,  L o r e n t e  
d e  N o  ( 1 9 3 7 )  showed t h a t  t h e  f i b e r s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  l a t t e r  t w o  
s t r u c t u r e s  show p a r a l l e l  s u b d i v i s i o n s  i n  t h e  n e r v e  c e n t e r s .  

Some p a p e r s  i n d i c a t e  t h a t  a f e w  o u t g r o w t h s  o f  t h e  g a n g l i o n i c  
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c e l l s  n e a r  t h e  g a n g l i o n  p e n e t r a t e  i n t o  t h e  u t r i c u l a r  s p a c e  a n d  a r e  
d e t e c t e d  t h e r e  as  " s u s p e n d e d "  f r e e  n e r v e  e n d i n g s  ( C h e r n y a k h o v s k i y ,  
1 9 2 8 ;  L o r e n t e  d e  N O ,  1 9 2 6 ;  Kogan,  1 9 5 2 ) .  T h e s e  a b e r r a n t  or p r o v i -  
sory f i b e r s  d i s a p p e a r  d u r i n g  f u r t h e r  d e v e l o p m e n t .  

I n  1 9 5 8 ,  B a t t e n  s t u d i e d  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  a c o u s t i c  g a n g l i -  
o n  i n  s h e e p .  A c c o r d i n g  t o  h i s  d a t a ,  t h e  a u d i t o r y  g a n g l i o n  a r i s e s  
f r o m  p l a c o d a l  c e l l s  t h a t  s e p a r a t e  f r o m  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  ( i n  
s h e e p  f e t u s e s  6 t o  1 4  mm l o n g ) .  I n  t h i s  r e g a r d ,  B a t t e n  t a k e s  t h e  
g e n e r a l l y  a c c e p t e d  v i e w  t h a t  t h e y  d e v e l o p  f r o m  a common a c o u s t i c o -  
f a c i a l  n e u r a l  c r i s t a .  A f t e r  t h e  8 m m  s t a g e ,  t h e  s e p a r a t i o n  a n d  m i -  
g r a t i o n  o f  t h e  c e l l s  o f  t h e  p l a c o d e  become more e n e r g e t i c .  The a u -  
d i t o r y  g a n g l i o n  i s  c l o s e d  a f t e r  t h e  g a n g l i a  g e n i c u l a t a .  However ,  
t h e s e  g a n g l i a  r e t a i n  t h e i r  d i f f e r e n c e s  i n  c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a -  
t i o n  a n d  h e  s t r e s s e s  t h e  f a c t  t h a t  t h e  g .  g e n i c u l a t a  c o n t a i n  y o u n g  
n e u r o b l a s t s  u n t i l  s u c h  t i m e  as  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  a u d i t o r y  g a n g l i o n  
becomes  n o t i c e a b l e .  C o n t a c t  b e t w e e n  t h e  r u d i m e n t s  o f  t h e  t w o  g a n g -  
l i a  g r a d u a l l y  d e c r e a s e s  a f t e r  t h e  11 mm s t a g e ,  i . e . ,  when t h e  c e l l s  
o f  t h e  p l a c o d e  b e g i n  t o  d i f f e r e n t i a t e  i n t o  a c o u s t i c  n e u r o b l a s t s .  
A s  a r e s u l t  o f  h i s  i n v e s t i g a t i o n s ,  B a t t e n  comes t o  t h e  c o n c l u s i o n  
t h a t  t h e  a u d i t o r y  g a n g l i o n  a r i s e s  e x c l u s i v e l y  f r o m  p l a c o d a l  c e l l s .  
The d e f i n i t i v e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  a r i s e s  f r o m  t h e  p a r s  s u p e r i o r  a -  
l o n g  w i t h  t h e  l a t e r a l  z o n e  o f  t h e  p a r s  i n f e r i o r ,  i n  w h i c h  e a r l y  n e u -  
r o b l a s t s  a p p e a r .  The d e f i n i t i v e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  d e v e l o p s  somewhat  
more l a t e r a l l y ,  f o r m e d  f r o m  t h e  r e m a i n i n g  m e d i a l  p o r t i o n  o f  t h e  p a r s  
i n f e r i o r  w i t h  t h e  a d d i t i o n  o f  t h e  f u t u r e  d i f f u s e  p l a c o d a l  p o r t i o n  of 
t h e  b a s a l  v e s i c l e .  

Morphological Studies o f  t h e  Development 
o f  Corti's Organ 

The p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  e l e m e n t s  o f  t h e  c o c h l e a r  
c a n a l  b e g i n  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n  a n d  g r a d u a l l y  p r o g r e s s  upward ( B a t -  - / 7 7  
t c h e r ,  1 8 6 9 ;  v a n  d e r  S t r i c h t ,  1 9 1 8 - 1 9 2 2 ;  A l e x a n d e r ,  1 9 2 6 ;  H e l d ,  1 9 2 6 ;  
K o l m e r ,  1 9 2 7 ;  W e i b e l ,  1 9 5 7 ) .  The d i f f e r e n t i a t i o n  p r o c e s s e s  i n  t h e  
c o c h l e a  a r e  c o m p l e t e  1 0  t o  1 4  d a y s  a f t e r  a n  a n i m a l  i s  b o r n ,  b u t  t h e  
o v e r a l l  g r o w t h  o f  t h e  o r g a n  c o n t i n u e s  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 ) .  The  d i f f e r -  
e n t i a t i o n  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c o c h l e a  C O -  

i n c i d e s  w i t h  t h e  b e g i n n i n g  o f  i t s  f u n c t i o n i n g .  I n  a s e r i e s  o f  i n -  
t e r e s t i n g  m o r p h o p h y s i o l o g i c a l  p a p e r s  on  t h e  f e t u s e s  o f  a s p e c i e s  o f  
opossum ( D i d e l p h i s  v i r g i n i a n a ) ,  McCrady a n d  h i s  c o w o r k e r s  (McCrady,  
1 9 3 3 ;  L a r s e l l  e t  a l . ,  1935;McCrady e t  a l . ,  1 9 3 7 ;  L a r s e l l  e t  a l . ,  
1 9 4 4 )  w e r e  a b l e  t o  d e m o n s t r a t e  a c o m p l e t e  c o r r e s p o n d e n c e  b e t w e e n  t h e  
p r o c e s s  o f  h i s t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  c o c h l e a  a n d  t h e  a b i l -  
i t y  o f  t h e  f e t u s  t o  d e t e c t  v a r i o u s  a u d i t o r y  f r e q u e n c i e s .  The l a t t e r  
w a s  d e t e r m i n e d  w i t h  t h e  a i d  o f  b i o c u r r e n t s  d e t e c t e d  a t  t h e  r o u n d  
window. T h u s ,  a t  t h e  t i m e  when C o r t i ' s  o r g a n  i s  d e v e l o p i n g  i n  t h e  
l o w e r  h e l i x ,  i . e . ,  f rom t h e  2nd t o  5 9 t h  d a y  o f  t h e  f e t u s '  l i f e  i n  
t h e  womb, t h e  f e t u s  c a n  d e t e c t  a u d i o  f r e q u e n c i e s  f r o m  5 0 0  t o  6 0 0 0  
Hz. L a t e r ,  a n d  o n l y  a f t e r  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  m i d d l e  a n d  u p p e r  h e -  
l i c e s  ( b e g i n n i n g  o n  t h e  5 9 t h  d a y ) ,  t h e  f e t u s  c a n  d e t e c t  a u d i o  f r e -  
q u e n c i e s  f r o m  3 0 0  t o  1 0 , 0 0 0  Hz; on  t h e  6 8 t h  d a y ,  i t  c a n  d e t e c t  200 
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t o  2 0 0 0  Hz. A c c o r d i n g  t o  d a t a  p r e s e n t e d  by  Mazo ( 1 9 5 8 ) ,  t h e  e s t a b -  
l i s h m e n t  o f  t h e  f u n c t i o n  of  t h e  a u d i t o r y  a p p a r a t u s  i n  r a b b i t s  i s  ac -  
c o m p a n i e d  by  t h e  f o r m a t i o n  o f  ‘ l i s l a n d s  o f  h e a r i n g ”  a t  i n d i v i d u a l  
f r e q u e n c i e s ,  w h i c h  s u b s e q u e n t l y  b l e n d  t o g e t h e r .  

A t  t h e  b e g i n n i n g ,  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  g rows  i n  t h e  s h a p e  o f  a 
n a r r o w  t u b e  w i t h  a n  o v a l  c r o s s  s e c t i o n ,  whose  e p i t h e l i u m  v e r y  s o o n  
d i f f e r e n t i a t e s  i n t o  two d i s t i n c t  m o r p h o l o g i c a l  f o r m s :  h i g h  c y l i n -  
d r i c a l  e p i t h e l i u m  a t  t h e  b a s e  a n d  low c u b i c a l  e p i t h e l i u m  a t  t h e  a-  
p e x  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l .  The h i g h  e p i t h e l i u m  a t  t h e  b a s e  l a t e r  
becomes  C o r t i ‘ s  o r g a n .  T h e  low e p i t h e l i u m  a t  t h e  a p e x  becomes  R e i s -  
s n e r ‘ s  membrane and  t h e  c o v e r i n g  o f  t h e  l a t e r a l  i n t e r n a l  w a l l .  Two 
a u x i l i a r y  t h i c k e n i n g s  or t o r u s e s  t h e n  d e v e l o p  o n  t h e  h i g h  e p i t h e l i -  
um a t  t h e  b a s e :  t h e  l a r g e r  i s  t h e  a x i a l  t o r u s  and  t h e  s m a l l e r  i s  
t h e  l a t e r a l  t o r u s .  The n u c l e i  i n  t h e  c e l l s  o f  t h e s e  t o r u s e s  move 
c l o s e r  t o  t h e i r  b a s e s .  The  c e l l s  l o c a t e d  b e t w e e n  t h e s e  t o r u s e s  a r e  
m a r k e d l y  v a c u o l i z e d .  The s u b j a c e n t  c o n n e c t i v e  t i s s u e  t h i c k e n s  t o  
mark t h e  b e g i n n i n g  o f  f o r m a t i o n  o f  t h e  b a s i l a r  membrane.  

The c y t o p l a s m  o f  t h e  f l a t t e n e d  e p i t h e l i u m  i n  t h e  f u t u r e  R e i s -  
s n e r ’ s  membrane a l s o  a c q u i r e s  numerous  v a c u o l e s .  The  c o n n e c t i v e  
t i s s u e  b e n e a t h  t h e  e p i t h e l i u m ,  wh ich  f o r m s  t h e  s c a l a  v e s t i b u l i  l a t e r  
o n ,  becomes  s e p a r a t e d .  

Soon t h e  lumen  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  a c q u i r e s  a t r i a n g u l a r  
s h a p e  a s  a r e s u l t  o f  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  s c a l a  v e s t i b u l i  and  t h e  
s c a l a  t y m p a n i ,  wh ich  a r e  f i l l e d  w i t h  p e r i l y m p h .  I t  i s  a t  t h i s  t i m e  
t h a t  t h e  most  i n t e n s i v e  d i f f e r e n t i a t i o n  p r o c e s s e s  o c c u r  i n  t h e  r e -  
g i o n  o f  t h e  f u t u r e  C o r t i ’ s  o r g a n .  A g a i n s t  t h e  b a c k g r o u n d  o f  l i g h t -  
l y  s t a i n e d  v a c u o l i z e d  c e l l s  i n  t h e  b a s a l  c o c h l e a ,  l o c a t e d  b e t w e e n  
t h e  two  t o r u s e s  m e n t i o n e d  a b o v e ,  t r a n s v e r s e  s e c t i o n s  r e v e a l  two 
c e l l s  w i t h  i n t e n s e l y  s t a i n e d  c y t o p l a s m  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 ;  W e i b e l ,  1 9 5 7 )  
a n d  h i g h l y  o r g a n i z e d  n u c l e i .  T h e i r  l o n g  a x e s  a r e  a r r a n g e d  a t  a n g l e s  
t o  o n e  a n o t h e r .  The  b a s e s  o f  t h e  c e l l s  d o  n o t  r e a c h  t h e  b a s i l a r  
membrane.  T h i s  i s  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  e x -  
t e r n a l  and  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  ( W e i b e l ,  1 9 5 7 ) .  L a t e r  o n ,  i t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  d i s t i n g u i s h  among them t h e  b e g i n n i n g s  o f  t h e  f u t u r e  i n n e r  
r o d s ,  w h i c h  a p p e a r  as  b r i g h t  v a c u o l i z e d  e l e m e n t s  w i t h  a b r o a d  b a s e ,  
l o c a t e d  on t h e  b a s i l a r  membrane.  A t  t h i s  s t a g e ,  it i s  p o s s i b l e  t o  

c l o s e  t o  t h e  b a s e  and  whose c y t o p l a s m  i s  v a c u o l i z e d .  The  f i r s t  r o w  
becomes  t h e  s u p p o r t i n g  e l e m e n t s f o r  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s ;  t h e  s ec -  
o n d  row becomes  t h e  a b o v e - m e n t i o n e d  i n n e r  r o d s ;  t h e  t h i r d  row b e -  
comes t h e  o u t e r  r o d s ,  and  t h e  r e s t  become D e i t e r ’ s  c e l l s .  

d i s t i n g u i s h  6 r o w s  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  whose n u c l e i  a r e  l o c a t e d  /78 

On t h e  a p i c a l  s u r f a c e s  o f  t h e  h a i r  c e l l s ,  o n e  c a n  see i n t e n -  
s e l y  s t a i n e d  d i s k s ,  w h i c h  p r o t r u d e  a b o v e  t h e  l e v e l  o f  t h e  o t h e r  
c e l l s .  T h i s  t y p e  o f  c o n v e x  d i s k  i s  a l s o  c a l l e d  a h a i r  d i s k  ( H e l d ,  
1 9 2 6 ) ,  b e c a u s e  a t u f t  o f  s h o r t  h a i r s  c o n n e c t e d  t o  d i p l o s o m e s  ( v a n  
d e r  S t r i c h t ,  1 9 1 8 )  s o o n  d e v e l o p s  on  i t s  s u r f a c e .  The  b a s e s  o f  t h e  
c e l l s  a r e  d i s t e n d e d  somewha t .  Between them a n d  t h e  s u b j a c e n t  D e i -  
t e r ’ s  c e l l s  i s  a r i m o s e  s p a c e  f i l l e d  w i t h  f l u i d .  
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Soon b o t h  t y p e s  o f  r o d  c e l l s  b e g i n  t o  d i v i d e  r a p i d l y  a g a i n s t  
t h e  g e n e r a l  b a c k g r o u n d  o f  t h e  o t h e r  s u p p o r t i n g  c e l l s .  The  h e a d s  o f  
t h e  o u t e r  r o d  c e l l s  a r e  v e r y  c l o s e l y  l i n k e d  t o  t h e  t o p s  o f  t h e  i n -  
n e r  r o d  c e l l s .  W i t h i n  t h e  i n n e r  r o d  c e l l s  o n e  c a n  d i s t i n g u i s h  a 
f i b r i l l a r  b u n d l e  d r a w n  f r o m  t h e  n u c l e u s  ( l o c a t e d  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  
c e l l )  t o w a r d  t h e  t o p ,  w h e r e  t h e y  f o r m  t h e  f i b r i l l a r  s y s t e m  o f  t h e  
o u t e r  r o d  c e l l s  i n  t h e  h e a d  r e g i o n .  The  r o d  c e l l s  a r e  o r i e n t e d  a t  
a c h a r a c t e r i s t i c  a n g l e  o f  4 5 O  t o  one  a n o t h e r .  

The  p h a l a n x e s  o f  D e i t e r ' s  c e l l s  a r e  a r r a n g e d  i n  t h r e e  p a r a l l e l  
s p i r a l  r o w s .  T h e i r  a p i c a l  e n d s  p a s s  b e t w e e n  t h e  h a i r  c e l l s ,  r e a c h -  
i n g  t h e  t o p s  o f  t h e  l a t t e r .  H e r e  t h e y  a r e  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  f i -  
b e r s  o f  t h e  r o d  c e l l s  a n d  t h e  a d j a c e n t  c e l l  p h a l a n x e s .  I n  t h i s  man- 
n e r ,  t h e  r e t i c u l a t e  membrane i s  f o r m e d ,  w h i c h  c o n t a i n s  t h e  t o p s  o f  
a l l  t h e  h a i r  c e l l s .  The  c a n a l  o f  t h e  a n t r u m  o f  N e w e l l  i s  f o r m e d  by  
t h e  s h i f t i n g  o f  t h e  r i m o s e  s p a c e s  b e t w e e n  D e i t e r ' s  c e l l s  and  t h e  
o u t e r  h a i r  c e l l s .  T h i s  o c c u r r e n c e  i s  a p p a r e n t l y  n o t  c o n n e c t e d  w i t h  
t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s ,  as v a n  d e r  S t r i c h t  t h o u g h t ,  b u t  w i t h  
t h e i r  movement .  A s  t h e  o v e r a l l  g r o w t h  o f  t h e  o r g a n  p r o c e e d s  a n d  
t h e  b a s i l a r  membrane t h i c k e n s ,  t h e  s p a c e  b e t w e e n  t h e  r o d  c e l l s  e x -  
p a n d s ,  r e s u l t i n g  i n  t h e  f o r m a t i o n  o f  a t u n n e l  ( W e i b e l ,  1 9 5 7 ) .  An 
a n a l o g o u s  t u n n e l  i s  f o r m e d  b e t w e e n  D e i t e r ' s  c e l l s  a n d  H e n s e n ' s  
c e l l s .  The f i l l i n g  o f  t h e  t u n n e l  w i t h  f l u i d  may p o s s i b l y  b e  t h e  r e -  
s u l t  o f  s e c r e t o r y  a c t i v i t y  o f  e m b r y o n a l  s e c r e t o r y  e l e m e n t s  i n c l u d i n g  
t h e  i n n e r  r o d  c e l l s  ( v a n  d e r  S t r i c h t ,  1 9 1 9 ) .  Beyond t h e s e  a r e  t h e  
l o w  c e l l s  o f  C l a u d i u s ,  wh ich  d e v e l o p  f r o m  t h e  m o s t  l a t e r a l  p a r t  o f  
t h e  b a s i l a r  p a p i l l a  ( v a n  d e r  S t r i c h t ,  1 9 1 9 ;  W e i b e l ,  1 9 5 7 ) .  

The  g r o w t h  o f  t h e  s p i r a l  l i m b  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  t h i c k e n i n g  
o f  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  f o l d  w h i c h  l i e s  o n  t h e  l a m i n a  s p i r a l i s  o s -  
s e a .  A s  w e  know, t h e  t e c t o r i a l  membrane i s  c o n n e c t e d  t o  t h e  e p i -  
t h e l i u m  w h i c h  c o v e r s  t h e  s p i r a l  l i m b .  T h i s  e p i t h e l i u m  g rows  f r o m  
t h e  i n n e r  p a r t  o f  t h e  a b o v e - m e n t i o n e d  l a r g e  t o r u s ,  t h e  b a s i l a r  p a -  
p i l l a .  The e p i t h e l i u m  f o r m s  u n u s u a l  r a d i a l  d i s k s  w i t h  a t r a n s v e r s e  
a r r a n g e m e n t  o f  e l e m e n t s  i n  1 8 - 1 6  r o w s .  The  b a s e s  o f  t h e  e p i t h e l i a l  
c e l l s ,  t o g e t h e r  w i t h  t h e i r  n u c l e i ,  a r e  embedded d e e p  i n  t h e  s u b j a -  
c e n t  c o n n e c t i v e  t i s s u e ,  where  t h e y  combine  t o  f o r m  a p a l i s a d e .  

Be tween  t h e  s p i r a l  l i m b  and  t h e  o t h e r  e l e m e n t s  o f  t h e  b a s i l a r  
t o r u s  t h e r e  d e v e l o p s  a d e p r e s s i o n ,  t h e  i n n e r  s p i r a l  r e c e s s  ( S u l c u s  
s p i r a l i s  i n t e r n u s ) ,  w h i c h  i s  i n i t i a l l y  c o v e r e d  b y  h i g h  e p i t h e l i u m  
a n d  l a t e r  by  f l a t t e n e d  e p i t h e l i u m .  Above i t  i s  t h e  t e c t o r i a l  m e m -  
b r a n e ,  wh ich  i n  t h e  o p i n i o n  o f  W e i b e l  ( 1 9 5 7 )  i s  f o r m e d  e s s e n t i a l l y  
f r o m  f i b r i l s  w h i c h  d e v e l o p  on t h e  s u r f a c e  o f  t h e  c e l l s  i n  t h e  e p i -  
t h e l i u m  o f  t h e  s p i r a l  r e c e s s .  H e l d  ( 1 9 2 6 )  s u g g e s t s  t h a t  t h e  t e c t o -  
r i a l  membrane i s  f o r m e d  by  t h e  f i b r i l l a r  and  n o t  t h e  c u t i c u l a r  
t r a n s f o r m a t i o n  o f  t h e  a p i c a l  s u r f a c e  o f  all t h e  s u p p o r t i n g  e l e m e n t s ,  
w i t h  t h e  e x c l u s i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  c e l l s .  H e  n o t e d  how t h e  membrane 
s e p a r a t e s  f r o m  t h e  s u b j a c e n t  e p i t h e l i u m  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s p i r a l  - / 7 9  
r e c e s s  a t  l a t e r  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t .  T h i s  s e p a r a t i o n  t h e n  s p r e a d s  
to t h e  a r e a  o f  t h e  i n n e r  a n d  o u t e r  h a i r  c e l l s ,  s o  t h a t  t h e  t e c t o r i a l  
membrane c o v e r s  t h e i r  s u r f a c e ;  t h i s  i s  o f  g r e a t  s i g n i f i c a n c e  f o r  t h e  
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f u t u r e  f u n c t i o n i n g  o f  t h e  o r g a n ,  s i n c e  t h e  h a i r s  a p p e a r  a t  t h e  a p i -  
c a l  s u r f a c e  o f  t h e  h a i r  c e l l s  o n l y  a f t e r  t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  t e c -  
t o r i a l  membrane. 

K 6 l l i k e r  ( 1 8 5 5 ,  1 8 6 1 )  v i e w e d  t h e  t e c t o r i a l  membrane a s  a c u t i -  
c l e .  BZSttcher ( 1 8 6 9 ) ,  o n  t h e  o t h e r  h a n d ,  w a s  of t h e  o p i n i o n  t h a t  
i t  d e v e l o p e d  f r o m  t h e  a p i c a l  c e l l  g r o w t h s  o f  b o t h  t h i c k e n i n g s  or 
t o r u s e s  o f  t h e  b a s i l a r  p a p i l l a .  H e  a n t i c i p a t e d  t h e  s t u d i e s  o f  H e l d  
a n d  W e i b e l  i n  t h i s  r e g a r d .  However ,  B 6 t t c h e r  a l s o  f e l t  t h a t  t h e  
f o r m a t i o n  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane i n v o l v e s  t h e  p a r t i c i p a t i o n  o f  
t h e  h a i r  c e l l s ,  whose h a i r s  p e n e t r a t e  d i r e c t l y  i n t o  i t s  f i b r i l l a r  
c o r e  a n d  a r e  b r o k e n  o f f  d u r i n g  f i x a t i o n  a n d  d e c a l c i f i c a t i o n  o f  t h e  
o r g a n .  T h e s e  i n c o r r e c t  i d e a s  a r e  h e l d  e v e n  t o d a y .  For e x a m p l e ,  
W i t t m a a c k  ( 1 9 1 8 ,  1 9 2 4 ) ,  P l o t z  a n d  P e r l m a n n  ( 1 9 5 5 )  a g r e e  w i t h  B 8 t -  
t c h e r  on  t h i s  p o i n t ,  c l a i m i n g  t h a t  t h e  h a i r s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  
a n d  t h e  f i b r i l s  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane c o n s t i t u t e  a w h o l e ,  s o  
t h a t  t h e  membrane i s  a t t a c h e d  t o  t h e i r  a p i c a l  s u r f a c e  a s  w e l l  a s  t o  
H e n s e n ’ s  c e l l s .  

The v a s c u l a r  s t r i a  d e v e l o p s  f r o m  t h e  e l e m e n t s  o f  t h e  r o o f  o f  
t h e  c o c h l e a r  c a n a l  a n d  o c c u p i e s  t h e  l a t e r a l  p o r t i o n  o f  t h e  w a l l .  I t  
a r i s e s  f r o m  a u n i q u e  c o m b i n a t i o n  o f  t h e  v a s c u l a r  e p i t h e l i u m  and  c o n -  
n e c t i v e  t i s s u e .  I n  t h e  o p i n i o n  o f  K a t z  ( 1 8 9 0 ) ,  Hann ( 1 9 0 6 ) ,  Kolmer  
( 1 9 2 1 ,  1 9 2 7 1 ,  F i e a n d t  a n d  S a x e n  ( 1 9 3 6 - 1 9 3 7 1 ,  t h e  e l e m e n t s  o f  t h e  
v a s c u l a r  s t r i a  h a v e  a n  e x c l u s i v e l y  e p i t h e l i a l  o r i g i n ;  c a p i l l a r i e s  
f r o m  t h e  s p i r a l  l i g a m e n t  a c t i v e l y  grow i n t o  i t s  m u l t i l a y e r e d  e p i -  
t h e l i u m .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  Shambaugh ( 1 9 0 7 )  a n d  W e i b e l  ( 1 9 5 7 )  
h o l d  t h a t  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  v a s c u l a r  s t r i a ,  b e s i d e s  i n v o l v i n g  
t h e  c a p i l l a r i e s ,  a l s o  i n v o l v e s  t h e  p a r t i c i p a t i o n  o f  m e s e n c h y m a l  e l e -  
m e n t s  w h i c h  grow i n t o  t h e  e p i t h e l i u m  l i k e  t h e  c a p i l l a r i e s ;  h o w e v e r ,  
t h e  e p i t h e l i a l  c e l l s ,  a f t e r  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  b a s i l a r  membrane ,  
a c t i v e l y  s e n d  t h e i r  p r o c e s s e s  i n t o  t h e  d e e p - l y i n g  c o n n e c t i v e  t i s s u e  
a n d  b i n d  t h e  v e s s e l s  t o g e t h e r  w i t h  a l a y e r  o f  mesenchyma.  I n d i v i d -  
u a l  e p i t h e l i a l  c e l l s  may s e p a r a t e  f r o m  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r  a n d  b e -  
come embedded i n  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e .  H e n c e ,  t h e r e  i s  a l w a y s  a 
l a y e r  o f  mesenchymal  e l e m e n t s  b e t w e e n  t h e  e p i t h e l i u m  a n d  t h e  w a l l  
o f  t h e  v e s s e l .  

I n  human e m b r y o s  i n  t h e i r  5 t h  month o f  i n t r a u t e r i n e  l i f e ,  t h e  
v a s c u l a r  s t r i a  i s  c o m p l e t e l y  d e v e l o p e d  a n d  c o n t a i n s  a l a r g e  amount  
o f  g l y c o g e n ,  as  Kolmer  ( 1 9 2 7 )  w a s  t h e  f i r s t  t o  p o i n t  o u t .  I n  t h e  
l a t t e r ’ s  o p i n i o n ,  t h e  g l y c o g e n  g r a d u a l l y  m i g r a t e s  i n t o  t h e  e n d o -  
lymph a n d  d i s a p p e a r s  w i t h  t h e  a d v a n c i n g  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  C o r t i ’ s  
o r g a n .  H o w e v e r ,  l a t e r  h i s t o c h e m i c a l  s t u d i e s  ( V i n n i k o v  a n d  T i t o v a ,  
1 9 6 1 ;  F a l b e - H a n s e n  a n d  Thomsen,  1 9 6 3 )  h a v e  shown t h a t  i t  i s  a c t u a l -  
l y  r e t a i n e d  i n  e l e m e n t s  o f  t h e  d e f i n i t e  o r g a n ,  i n c l u d i n g  t h e  v a s c u -  
l a r  s t r i a .  I t s  a b s e n c e  a t  l a t e r  s t a g e s  i s  e v i d e n t l y  r e l a t e d  t o  t h e  
d e c a l c i f i c a t i o n  o f  t h e  c o c h l e a  a t  l a t e r  e m b r y o n a l  a g e s  a s  . w e l l  as  
i n  a d u l t  a n i m a l s .  

I m m e d i a t e l y  a d j a c e n t  t o  t h e  v a s c u l a r  s t r i a  i s  a n a r r o w  s t r i p ,  
t h e  p r o m i n e n t i a  s p i r a l i s .  I t s  d e v e l o p m e n t  i s  v e r y  s i m i l a r  t o  t h e  
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d e v e l o p m e n t  o f  t h e  v a s c u l a r  s t r i a .  A s  t h e  g r o w t h  o f  t h e  o r g a n  p r o -  
c e e d s ,  t h e  g r o w t h s  f r o m  t h e  c e l l s  i n  t h e  o u t e r  s p i r a l  r e c e s s  p e n e -  
t r a t e  e v e r  more d e e p l y  i n t o  t h e  s u b j a c e n t  c o n n e c t i v e  t i s s u e .  When 
t h e y  s e p a r a t e ,  i n d i v i d u a l  e p i t h e l i a l  c e l l s  may e n t e r  t h e  s u b j a c e n t  
c o n n e c t i v e  t i s s u e ,  f o r m i n g  d i s t i n c t  " p r o t o p l a s m i c  s p h e r e s "  t h e r e .  
The  f f s p h e r e s ' f  may be l o c a t e d  i n  t h e  p r o t o p l a s m  o f  c e l l s ,  or t h e y  may 

e v e n  a t  t h e s e  s t a g e s ,  i n  t h e s e  a r e a s  o f  t h e  membranous  c o c h l e a ,  p r o -  
c e s s e s  o f  r e s o r p t i o n  o f  t i s s u e  d e t r i t u s  a r e  i n  p r o g r e s s ;  t h i s  s u b -  
s t a n c e  g r a d u a l l y  comes  t o  f o r m  p a r t  o f  t h e  e n d o l y m p h .  

b e  i s o l a t e d  ( W e i b e l ,  1 9 5 7 ) .  F i e a n d t  a n d  S a x e n  ( 1 9 3 7 )  r e p o r t  t h a t  /80 

N e r v e  e l e m e n t s  o f  t h e  l a b y r i n t h  a r e  o b s e r v e d  i n  t h e  human e m -  
b r y o  a s  e a r l y  as  t h e  3 0 - s o m i t e  s t a g e ,  c o r r e s p o n d i n g  t o  a l e n g t h  o f  
4-5  m m .  A t  t h e  a n t e r i o r  m e d i a l  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e ,  t h e r e  
i s  a n  a c c u m u l a t i o n  o f  g a n g l i o n i c  c e l l s ,  t o g e t h e r  f o r m i n g  t h e  r u d i -  
m e n t s  o f  t h e  a u d i t o r y  and  f a c i a l  n e r v e  g a n g l i a .  The  o r i g i n s  o f  t h e  
d e v e l o p m e n t  o f  t h e s e  g a n g l i a  a r e  n o t  c o m p l e t e l y  u n d e r s t o o d  e v e n  t o -  
d a y .  Some i n v e s t i g a t o r s  b e l i e v e  t h a t  t h e y  a r e  b a s i c a l l y  d e v e l o p -  
m e n t s  f r o m  t h e  g a n g l i o n i c  d i s k ,  and  t h a t  ( i n  p a r t i c u l a r )  t h e  embry-  
o n a l  c e l l s  o f  t h e  a u d i t o r y  g a n g l i o n  a r e  f o r m e d  s i m u l t a n e o u s l y  f r o m  
t h e  w a l l  o f  t h e  e m b r y o n a l  b r a i n ,  f r o m  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  a u d i t o r y  
v e s i c l e  i t s e l f ,  or e v e n  f r o m  t h e  e c t o d e r m  i m m e d i a t e l y  a d j a c e n t  t o  
t h e  a u d i t o r y  f o s s a  ( S t r e e t e r ,  1 9 1 8 ) .  I n  r e c e n t  y e a r s ,  h o w e v e r ,  more 
a n d  more r e s e a r c h e r s  h a v e  come t o  a c c e p t  t h e  v i e w ,  b a s e d  on  x e n o -  
p l a s t i c  t r a n s p l a n t s ,  t h a t  t h e  c e l l s  o f  t h e  a u d i t o r y  g a n g l i o n  o r i g i -  
n a t e  ( e i t h e r  t o  a s i g n i f i c a n t  e x t e n t  or c o m p l e t e l y )  i n  t h e  a u d i t o r y  
v e s i c l e  ( N i e s s i n g ,  1 9 3 2 ;  v a n  C a m p e n h a u t ,  1 9 3 5 ;  G r o t h ,  1 9 3 9 ;  T h e i l e r ,  
1 9 4 9 ) .  

F o r m a t i o n  o f  t h e  g a n g l i o n  i s  n o t  t h e  same i n  a l l  c l a s s e s  o f  
v e r t e b r a t e s .  T h i s  h a s  p r o d u c e d  c o n s i d e r a b l e  c o n f u s i o n  a n d  v a g u e n e s s  
r e g a r d i n g  t h e  o r i g i n  o f  t h e  g a n g l i o n i c  c e l l s .  D e  B u r l e t  ( 1 9 3 4 )  
f e e l s  t h a t  t h e  m a t e r i a l  f o r  f o r m a t i o n  o f  t h e  g a n g l i o n  may b e  p r o v i d -  
e d  b y  t h e  n e r v e  t u b e ,  t h e  g a n g l i o n i c  d i s k ,  or t h e  p l a c o d e  f r o m  wf t ich  
t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i s  f o r m e d .  T h e s e  c o m p o n e n t s  p a r t i c i p a t e  i n  t h e  
f o r m a t i o n  o f  t h e  g a n g l i o n  t o  v a r y i n g  d e g r e e s  i n  d i f f e r e n t  c l a s s e s  o f  
v e r t e b r a t e s .  

The f a c i a l  n e r v e  g a n g l i o n  s e p a r a t e s  f r o m  t h e  a u d i t o r y  g a n g l i o n  
v e r y  e a r l y .  The  l a t t e r  r e t a i n s  a c l o s e  i n t e r r e l a t i o n s h i p  w i t h  t h e  
a u d i t o y y  v e s i c l e .  A f t e r  s e p a r a t i o n  o f  t h e  l a t t e r  i n t o  two p a r t s ,  
t h e  r u d i m e n t s  o f  t h e  g a n g l i o n  u n d e r g o  t h e  same d i v i s i o n ,  and  i t s  
l o w e r  (or c o c h l e a r )  p o r t i o n  f o r m s  t h e  g a n g l i o n  f o r  t h e  m a c u l a  s a c -  
c u l a r i s  and  t h e  c r i s t a  a m p u l a r i s  o f  t h e  s u p e r i o r  v e r t i c a l  c a n a l .  I n  
a d d i t i o n ,  t h e  l o w e r  p o r t i o n  c o n t r i b u t e s  t o  t h e  f o r m a t i o n  of  t h e  c e l -  
l u l a r  mass o f  n e u r o b l a s t s  f r o m  w h i c h  t h e  s p i r a l  g a n g l i o n  i s  d i f f e r -  
e n t i a t e d ;  t h e  l a t t e r  i s  f i r s t  f o u n d  i n  human e m b r y o s  a t  t h e  9 mm 
s t a g e .  

When t h e  c o c h l e a r  c a n a l  u n d e r g o e s  h e l i c a l  t o r s i o n ,  t h e  mass o f  
n e u r o n s  l o c a t e d  o n  t h e  a x i s  o f  t h i s  s p i r a l  l i k e w i s e  u n d e r g o e s  h e l i -  
c a l  t o r s i o n .  T h e i r  p e r i p h e r a l  e n d i n g s  f o r m  C o r t i ' s  o r g a n ,  w h i l e  
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t h e  c e n t r a l  e n d i n g s  f o r m  t h e  c o c h l e a r  n e r v e .  

H e n c e ,  t h e  h i s t o g e n e s i s  o f  t h e  membranous l a b y r i n t h  may b e  con-  
s i d e r e d  t o  h a v e  b e e n  w e l l  c o v e r e d  b y  modern h i s t o l o g i c a l  m e t h o d s ,  
a l t h o u g h  o f  c o u r s e  t h e  h i s t o g e n e s i s  o f  t h e  a u d i t o r y  p o r t i o n  of t h e  
l a b y r i n t h  h a s  b e e n  i n v e s t i g a t e d  i n  g r e a t e r  d e t a i l  t h a n  t h e  h i s t o g e n -  
e s i s  o f  i t s  v e s t i b u l a r  p o r t i o n .  However ,  t h e  a v a i l a b l e  d a t a  ( w i t h  
t h e  e x c e p t i o n  o f  t h e  r e s e a r c h  p e r f o r m e d  b y  McCrady e t  a l . )  p r o v i d e s  
no  b a s i s  for e s t a b l i s h i n g  t h e  c y t o c h e m i c a l  a n d  h i s t o p h y s i o l o g i c a l  
p r o c e s s e s  w h i c h  a r e  r e l a t e d  ( o n  t h e  o n e  h a n d )  t o  t h e  p l a s t i c  p r o -  
c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  a n d  ( o n  t h e  o t h e r  h a n d )  t o  t h e  b e g i n n i n g  
of f u n c t i o n i n g  o f  C o r t i ' s  o r g a n .  

Cytochemical a n d  E l e c t r o n  Microscope S t u d i e s  
o f  t h e  Development o f  t h e  I n n e r  Ear 

W e  u n d e r t o o k  a n  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  embryo-  a n d  h i s t o g e n e s i s  
o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  v a r i o u s  c l a s s e s  o f  v e r t e -  
b r a t e s  f o r  t h e  p u r p o s e  o f  s t u d y i n g  n o t  o n l y  t h e  m o r p h o l o g i c a l ,  b u t  
p r i m a r i l y  t h e  c y t o c h e m i c a l  c h a n g e s  w h i c h  o c c u r  d u r i n g  t h e  d i f f e r e n -  
t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r .  I t  w a s  n o t  
p o s s i b l e  f o r  u s  t o  i n v e s t i g a t e  t h i s  e n t i r e  c o m p l e x  o f  b i o l o g i c a l l y  
a c t i v e  s u b s t a n c e s ,  w h i c h  w e  h a v e  t h e  a b i l i t y  t o  d e t e c t  b y  h i s t o c h e m -  
i c a l  m e a n s ,  i n  a l l  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  t h e  d i f f e r e n t  c l a s s e s  o f  v e r -  
t e b r a t e s .  I n  a number  o f  ca ses  t h e  o b s t a c l e  w a s  t h e  i m p o s s i b i l i t y  
o f  h a v i n g  d i r e c t l y ,  i n  t h e  l a b o r a t o r y ,  l i v i n g  y o u n g  i n  s u c c e s s i v e  
s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t ;  o n  o t h e r  o c c a s i o n s ,  t h e  p r o b l e m  l a y  i n  t h e  
p u r e l y  t e c h n i c a l  d i f f i c u l t i e s  i n v o l v e d  i n  i n t r a v i t a l  i s o l a t i o n  o f  
t h e  i n n e r  e a r  o w i n g  t o  t h e  s m a l l  s i z e  o f  t h e  e m b r y o s  a n d  l a r v a e  ( i n  
t h e  l o a c h ,  f o r  e x a m p l e ) .  On s t i l l  o t h e r  o c c a s i o n s  t h e  p r o b l e m  l a y  
i n  t h e  p o o r  and  h i g h l y  n o n u n i f o r m  p e r m e a b i l i t y  o f  t h e  t i s s u e s  w i t h  
r e s p e c t  t o  f i x i n g  a g e n t s  or h i s t o c h e m i c a l  r e a g e n t s  a t  v a r i o u s  s t a g e s  
o f  e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t .  

The m o s t  s u i t a b l e  ( a n d  h e n c e  t h e  m o s t  t h o r o u g h l y  s t u d i e d )  m a -  
t e r i a l  p r o v e d  t o  b e  t h e  i n t e r n a l  e a r  o f  t h e  c h i c k ,  i n  v i e w  o f  t h e  
e a s e  o f  o b t a i n i n g  t h e  m a t e r i a l  i n  t h e  l a b o r a t o r y  a t  a l l  s t a g e s  o f  
e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t .  

However ,  f r o m  our v i e w p o i n t ,  t h i s  c i r c u m s t a n c e  d o e s  n o t  e x c l u d e  
t h e  p o s s i b i l i t y  o f  o b t a i n i n g  a n  a n s w e r  t o  t h e  q u e s t i o n s  w e  h a v e  s e t  
o u r s e l v e s ,  b e c a u s e  t h e  p r o c e s s  o f  m o r p h o l o g i c a l  a n d  c h e m i c a l  d i f f e r -  
e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  t a k e s  p l a c e  i n  
g e n e r a l l y  t h e  same m a n n e r  i n  a l l  o f  t h e  v e r t e b r a t e s  w e  h a v e  s t u d i e d ,  
s h o w i n g  ( a s  w e  s h a l l  s e e  b e l o w )  t h e  v e r y  same r e g u l a r i t i e s  i n  t h e  
c h a n g e s  of t h e  d i s t r i b u t i o n  a n d  d e g r e e  o f  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  b i o -  
l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s  w h i c h  w e  s t u d i e d .  

DEVELOPMENT OF THE I N N E R  E A R  I N  G A N O I D  FISHES 

/ 81 

A s  a g l a n c e  a t  t h e  r e f e r e n c e s  w i l l  show,  d a t a  o n  t h e  e m b r y o g e n -  
e s i s  o f  t h e  i n n e r  ea r  o f  g a n o i d  f i s h e s  a r e  l a c k i n g  i n  t h e  a v a i l a b l e  
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l i t e r a t u r e .  N e i t h e r  d i d  w e  e n c o u n t e r  a n y  d a t a  o n  t h e  h i s t o c h e m i c a l  
i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e i r  h i s t o g e n e s i s .  

T h r e e  d a y s  b e f o r e  t h e y  a r e  d u e  t o  h a t c h  f r o m  t h e  e g g ,  s t u r g e o n  
embryos  s t i l l  p o s s e s s  a n o n - d i f f e r e n t i a t e d  a u d i t o r y  v e s i c l e ,  i n  
w h i c h  o n e  c a n  d e t e c t  t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  common s o u r c e  o f  a l l  f u -  
t u r e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r - - t h e  Macula communis .  B e -  
t w e e n  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  a n d  t h e  b r a i n ,  a d j a c e n t  t o  t h e  w a l l  o f  
t h e  f o r m e r ,  i s  a n  a c c u m u l a t i o n  o f  m i n u t e  c e l l s ,  f o r m i n g  t h e  r u d i -  
men t  o f  a g a n g l i o n  ( F i g .  1) .  I n  p r e p a r a t i o n s  s t a i n e d  w i t h  s i l v e r ,  
it i s  a p p a r e n t  t h a t  t h e  c e l l s  l o c a t e d  o n  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  g a n g -  
l i o n  a l r e a d y  h a v e  p r o c e s s e s  t h a t  s t a i n  w i t h  s i l v e r ,  e x t e n d i n g  t o  t h e  
w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  

The a u d i t o r y  v e s i c l e  a t  t h i s  s t a g e  c o n s i s t s  o f  h i g h  e p i t h e l i u m  
2 - 3  r o w s  t h i c k .  A l l  o f  t h e  c e l l s  i n  t h i s  e p i t h e l i u m  a r e  more or 
l e s s  t h e  same. They  c o n t a i n  some k i n d  o f  l a r g e  a r g e n t o p h y l l i c  g r a n -  
u l e s .  I n  p r e p a r a t i o n s  s t a i n e d  w i t h  s i l v e r ,  h o w e v e r ,  i t  i s  p o s s i b l e  
t o  s e e  c e l l s  w i t h  d a r k  a n d  l i g h t  n u c l e i .  I n  a n a l y z i n g  t h e  a u d i t o r y  
v e s i c l e  for n u c l e i c  a c i d ,  i n d i v i d u a l  r o u n d ,  l a r g e r  a n d  b r i g h t e r  nu -  
c l e i  a r e  s e e n .  The  D N A  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e s e  n u c l e i  i s  a v e r a g e .  
The n u c l e a r  membrane o f  t h e  m a j o r i t y  o f  c e l l s  shows  a p o s i t i v e  r e -  
a c t i o n  t o  D N A  i n  a l l  m e t h o d s  o f  p r e p a r a t i o n .  W e  may a s sume  t h a t  
t h e r e  i s  a n  a d h e r e n c e  o f  f i n e  b i t s  o f  c h r o m a t i n  t o  t h e  n u c l e a r  m e m -  
b r a n e ;  t h i s  i s  a p u r e l y  t h e o r e t i c a l  a s s u m p t i o n ,  h o w e v e r ,  and  t h e  i m -  
m e r s i o n  o b j e c t i v e s  o f  o p t i c a l  m i c r o s c o p e s  f a i l  t o  r e v e a l  a n y  s u c h  
b i t s .  The  maximum r e a c t i o n  t o  D N A  i s  shown b y  t h e  c h r o m a t i n  o f  d i -  
v i d i n g  c e l l s ,  w h i c h  a r e  f o u n d  i n  r a t h e r  l a r g e  n u m b e r s  a t  t h i s  s t a g e .  
A l s o  r i c h  i n  D N A  a r e  t h e  n u c l e i  o f  t h e  mesenchymal  c e l l s  s u r r o u n d i n g  
t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  I t  i s  i n t e r e s t i n g  t h a t  t h e  n u c l e o l i  i n  t h e  
n u c l e i  o f  t h e  c e l l s  i n  t h e  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  h a v e  a l o w e r  
c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d  t h a n  t h e  c h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e u s .  
The  same a p p l i e s  t o  b o t h  t h e  D N A  a n d  R N A  o f  t h e  n u c l e o l i .  The R N A  
c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e s e  c e l l s  i s  a v e r a g e  and  i s  u n i -  - / 8 2  
f o r m l y  d i s t r i b u t e d  o v e r  t h e  e n t i r e  t h i c k n e s s  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r .  

I n  t h e  a d j a c e n t  r u d i m e n t  of t h e  g a n g l i o n ,  t h e  n u c l e a r  c h r o m a t i n  
g i v e s  a v e r y  m i l d l y  p o s i t i v e  r e a c t i o n  t o  D N A .  The n u c l e o l u s  s t a n d s  
o u t  s h a r p l y  a g a i n s t  t h i s  b a c k g r o u n d ;  t h e  maximum . c o n c e n t r a t i o n  o f  
D N A  i s  on  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  n u c l e o l u s  a n d  a v e r y  l a r g e  c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  RNA i s  a t  i t s  c e n t e r .  I n  F e h l i n g ’ s  r e a c t i o n ,  h o w e v e r ,  t h e  
p e r i n u c l e o l a r  r e g i o n  o f  t h e  n u c l e o l u s  s t a n d s  o u t  much more b r i g h t l y ;  
f r o m  t h i s  w e  may c o n c l u d e  t h a t  t h e  maximum c o l o r a t i o n  o f  t h i s  p o r -  
t i o n  o f  t h e  n u c l e o l u s  i n  a r e a c t i o n  w i t h  g a l l o c y a n i n  d e p e n d s  o n  t h e  
p r e s e n c e  h e r e  n o t  o n l y  o f  D N A  b u t  o f  R N A  a s  w e l l .  The r e a c t i o n  h a s  
a u n i f o r m  i n t e n s i t y  i n  t h e  c h r o m a t i n  g r a i n s  i n  t h e  F e h l i n g  r e a c t i o n  
a n d  i n  t h e  g a l l o c y a n i n  r e a c t i o n .  The c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i n  t h e  
c y t o p l a s m  o f  t h e s e  c e l l s  is t h e  same a s  i n  t h e  c e l l s  o f  t h e  w a l l  o f  
t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  Among t h e s e  f i n e  c e l l s  o f  t h e  r u d i m e n t a r y  
g a n g l i o n ,  w e  f i n d  i n d i v i d u a l ,  l a r g e r  c e l l s  h a v i n g  a l a r g e  c i r c u l a r  
n u c l e u s  w i t h  c o m p l e t e l y  c l e a r  k a r y o p l a s m  a n d  v e r y  c l e a r  ( ? . e . ,  p o o r  
i n  D N A ) ,  f i n e - g r a i n e d  c h r o m a t i n .  The  o u t l i n e s  o f  t h e s e  n u c l e i  a r e  
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f i n e  and  b r i g h t .  E a c h  o f  t h e s e  n u c l e i  c o n t a i n s  2 n u c l e o l i ,  w i t h  v e r y  
d a r k  e d g e s  a n d  a b r i g h t e r  c e n t e r  (when p r e p a r e d  w i t h  g a l l o c y a n i n ) ;  
t h i s  a g r e e s  w i t h  t h e  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  n u c l e o l i  o f  s m a l l e r  c e l l o .  

The  r e a c t i o n  f o r  t o t a l  (or g e n e r a l )  p r o t e i n  i n  t h e  w a l l  o f  t h e  
a u d i t o r y  v e s i c l e  o f  t h e  s t u r g e o n ,  3 d a y s  p r i o r  t o  h a t c h i n g ,  r e v e a l -  
e d  t h e  e x i s t e n c e  o f  p r o t e i n ' - r i c h  lumps  o f  y o l k  a n d  s m a l l e r  g r a n u l e s  
o f  some p i g m e n t .  The  c y t o p l a s m  and  c h r o m a t i n  o f  t h e s e  c e l l s  a r e  
marked  by  a m o d e r a t e  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  a n d  t h e  c a r b o x y l  
g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  T h e i r  d i s t r i b u t i o n  i s  r e m a r k a b l e  f o r  
i t s  h i g h  u n i f o r m i t y  o v e r  t h e  e n t i r e  t h i c k n e s s  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y -  
e r ,  as  w e l l  a s  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  t h i o l  g r o u p s ,  w h i c h  h a v e  a 
weak c o n c e n t r a t i o n  ( F i g .  2 ) .  

I n  t h e  c e l l s  o f  t h e  r u d i m e n t a r y  g a n g l i o n ,  t h e  h i g h e s t  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  i s  f o u n d  
i n  t h e  n u c l e u s  a n d  n u c l e o l u s  o f  t h e  l a r g e r  g a n g l i o n i c  c e l l s .  I n  
t h e  c y t o p l a s m ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  
g r o u p s  i s  a v e r a g e .  The  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  a l l  o f  
t h e s e  c e l l s  i s  v e r y  l o w .  

When t h e  f r y  h a t c h ,  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i s  d i v i d e d  i n t o  t h e  
F a r s  s u p e r i o r  and  t h e  P a r s  i n f e r i o r .  D i v i s i o n  o f  t h e  Macu la  commu- 
n i s  t a k e s  p l a c e  a t  t h e  same t i m e .  However ,  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e -  
c e p t o r  e p i t h e l i u m  s e p a r a t e s  f r o m  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  w a l l  o f  t h e  
a u d i t o r y  v e s i c l e  o n l y  b y  t h e  m u l t i p l i c a t i o n  o f  i t s  componen t  e l e -  
m e n t s  and  n o t  by t h e i r  f o r m a t i o n .  A s i g n i f i c a n t  number  o f  l umps  o f  
y o l k  and  p i g m e n t  g r a i n s  a r e  f o u n d  i n  t h e  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i -  
c l e .  I n  p r e p a r a t i o n s  t r e a t e d  w i t h  osmium,  t h e  c e l l s  o f  t h e  r u d i -  
ment  o f  t h e  s e n s i t i v e  e p i t h e l i u m  a p p e a r  t o  b e  h i g h l y  v a c u o l i z e d ,  
e s p e c i a l l y  i n  t h e  a p i c a l  a r e a s .  I n  i n d i v i d u a l  c e l l s ,  t h e  c y t o p l a s m  
a p p e a r s  d a r k e r  a n d  more homogeneous .  

However ,  d u r i n g  t h e  f i r s t  d a y s  a f t e r  h a t c h i n g ,  s i g n i f i c a n t  
c h a n g e s  o c c u r  i n  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e :  i t s  c o n -  
f i g u r a t i o n  becomes  more c o m p l e x ;  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  e n d o l y m p h a t i c  
c a n a l  i s  f o r m e d ;  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  and  t h e  r u -  
d i m e n t s  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  t a k e s  p l a c e .  Around t h e  d e v e l -  
o p i n g  i n n e r  e a r ,  t h e  c a r t i l a g i n o u s  c a p s u l e  b e g i n s  t o  d e v e l o p .  I n  
t h e  r u d i m e n t s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  e s p e c i a l l y  t h e  r u d i m e n t s  
o f  t h e  m a c u l a e ,  t h e r e  i s  a d i v i s i o n  o f  t h e  c e l l u l a r  e l e m e n t s  i n t o  
r e c e p t o r  and  s u p p o r t i n g  s t r u c t u r e s :  t h e  f o r m e r  a r e  l o c a t e d  i n  t h e  
u p p e r  t h i r d  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r  and  a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y  t h e i r  
l a r g e r ,  more  c i r c u l a r  n u c l e i ,  p o o r  i n  c h r o m a t i n ;  t h e  l a t t e r  ( s u p -  
p o r t i n g  c e l l s )  a r e  l o c a t e d  m a i n l y  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  e p i -  
t h e l i a l  l a y e r  and  h a v e  s m a l l e r ,  o v a l  n u c l e i  r i c h  i n  c h r o m a t i n .  

The g a n g l i o n  a d j a c e n t  t o  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  c o n s i s t s  p r i m a r -  
i l y  o f  s m a l l ,  s t i l l  i n c o m p l e t e l y  d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s .  However ,  
t h e y  show numerous  n e r v e  f i b e r s  ( w e l l  i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r )  / 8  3 
w h i c h  grow i n t o  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m ;  h o w e v e r ,  i t  
i s  s t i l l  i m p o s s i b l e  t o  d e t e c t  t h e  f o r m a t i o n  o f  s y n a p s e s  i n  t h e  
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s e n s o r y  c e l l s .  

The  h i g h e s t  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d  i s  f o u n d  i n  t h e  a p i -  
c a l  c y t o p l a s m i c  p o r t i o n s  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r .  The  D N A  c o n c e n -  
t r a t i o n  i n  t h e  n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  becomes  much w e a k e r  t h a n  
i n i t i a l l y .  The f o r m e r  c o n c e n t r a t i o n  i s  r e t a i n e d  o n l y  i n  t h e  n u c l e -  
o l u s .  The  n u c l e i  o f  t h e  s e n s o r y  c e l l s  h a v e  a q u i t e  s h a r p l y  d e f i n e d  
membrane ,  i n  w h i c h  a l i g h t  g r e e n  a n d  p i n k  c o l o r a t i o n  c a n  b e  s e e n  
when t h e y  a r e  t r e a t e d  w i t h  m e t h y l  g r e e n - p y r o n i n e  ; t h i ' s  c o l o r a t i o n  
may h a v e  s o m e t h i n g  t o  do w i t h  t h e  c l o s e  p r o x i m i t y  o f  b o t h  D N A  a n d  
R N A  p a r t i c l e s .  I t  i s  q u i t e  p o s s i b l e ,  h o w e v e r ,  t h a t  t h i s  i m p r e s s i o n  
i s  t h e  r e s u l t  o f  s u p e r p o s i t i o n .  A somewhat  h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  
D N A  i s  f o u n d  i n  t h e  n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  All t h a t  h a s  
b e e n  s t a t e d  a b o v e  a p p l i e s  t o  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  
o f  t h e  m a c u l a .  The r u d i m e n t  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  i n  t h e  c r i s -  
t a e  o f  t h e  v e r t i c a l  c a n a l s  d i f f e r s  somewhat  i n  i t s  d e v e l o p m e n t  f r o m  
t h e  m a c u l a r  t i s s u e ,  and  h e r e  t h e r e  i s  o n l y  a m o r p h o l o g i c a l  s e p a r a -  
t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  c e l l s ;  a s  f a r  as  t h e i r  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r -  
i s t i c s  a r e  c o n c e r n e d ,  h o w e v e r ,  t h i s  i s  l e s s  marked  and  a l l  t h e  c e l l s  
o f  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  c r i s t a  a p p e a r  i d e n t i c a l  as  f a r  as t h e  d i s t r i -  
b u t i o n  o f  t h e  n u c l e i c  a c i d  i s  c o n c e r n e d .  

I n  t h e  s u b j a c e n t  g a n g l i o n ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  
i n  t h e  n u c l e o l u s  i s  r e d u c e d  somewha t .  T h e i r  d i s t r i b u t i o n  i n  t h e  nu-  
c l e a r  c h r o m a t i n  a n d  c y t o p l a s m  r e m a i n s  c o n s t a n t  , h o w e v e r .  

A t  t h e  moment o f  h a t c h i n g ,  t h e  c e l l s  o f  t h e  r u d i m e n t a r y  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  a r e  r e m a r k a b l e  f o r  t h e i r  v e r y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l ,  
or g e n e r a l ,  p r o t e i n .  The o u t l i n e s  o f  t h e  n u c l e u s  and  c e l l s  c a n  b e  
d i s t i n g u i s h e d  w i t h  d i f f i c u l t y  a g a i n s t  t h e  common d a r k  b a c k g r o u n d .  
V i s i b l e  on  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  r u d i m e n t a r y  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  i s  a 
f l a t  d i s k  w i t h  t h e  maximum c o n c e n t r a t i o q  o f  p r o t e i n ,  s e p a r a t e d  f r o m  
t h e  a p i c a l  s u r f a c e  o f  t h e  c e l l s  by  a b r i g h t e r  s p a c e .  T h i s  i s  e v i -  
d e n t l y  t h e  s i t e  o f  f u t u r e  g e l a t i n o u s  s t r u c t u r e s .  I n  t h e  c a v i t y  of 
t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e ,  on  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m ,  
t h e r e  a r e  some s p h e r i c a l  a c c u m u l a t i o n s  whose  c o n f i g u r a t i o n  is s i m i -  
l a r  t o  t h a t  o f  a m u l b e r r y ;  t h e y  c o n t a i n  a n  a v e r a g e  c o n c e n t r a t i o n  of 
t o t a l  p r o t e i n ,  and  may p o s s i b l y  b e  g r a n u l e s  o f  some s e c r e t i o n .  

A t  t h e  e n d  o f  t h e  f i r s t  d a y  o f  g r o w t h ,  a d e c r e a s e  i n  p r o t e i n  
c o n c e n t r a t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  f o r m a t i v e  m a c u l a e ,  b o t h  i n  t h e  nu -  
c l e i  a n d  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  
The o r i g i n a l  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i s  r e t a i n e d  o n l y  i n  t h e  n u c l e -  
o l i ,  w h i c h  s t a n d  o u t  s h a r p l y  a g a i n s t  a g e n e r a l l y  b r i g h t e r  b a c k g r o u n d .  

The c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  i n  t h e  c e l l s  o f  t h e  r u d i -  
m e n t a r y  g a n g l i o n  i n c r e a s e s  s i g n i f i c a n t l y  t o w a r d  t h e  e n d  o f  t h e  f i r s t  
2 4  h o u r s ,  b u t  i t s  d z s t r i b u t i o n  r e m a i n s  u n i f o r m .  I t s  c o n c e n t r a t i o n  
i s  t h e  same i n  t h e  c h r o m a t i n ,  n u c l e o l u s ,  c y t o p l a s m  o f  t h e  b o d i e s  o f  
t h e  c e l l s ,  a n d  i n  t h e  n e r v e  f i b e r s  p r o c e e d i n g  f r o m  t h e  l a t t e r .  I t  
i s  i n t e r e s t i n g  t h a t  a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i s  r e -  
t a i n e d  i n  b o t h  t h e  f o r m a t i v e  r u d i m e n t a r y  m a c u l a e  a n d  i n  t h e  c r i s t a e .  
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One f a c t  s h o u l d  b e  m e n t i o n e d  w h i c h  h a s  come up  r e p e a t e d l y  i n  c o n -  
n e c t i o n  w i t h  t h e  embryos  o f  s t i l l  o t h e r  v e r t e b r a t e s :  t h e  d i f f e r -  
e n t i a t i o n  o f  c e l l u l a r  e l e m e n t s  c a n  b e  s e e n  f i r s t  o f  a l l  i n  t h e  r e -  
a c t i o n  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  t o  c a r b o x y l  g r o u p s .  D i f f e r e n c e s  b e -  
t w e e n  i n d i v i d u a l  c e l l s  and  t i s s u e s  a l s o  show up  mos t  s h a r p l y  i n  t h i s  
r e a c t i o n .  I n  t h e  r e a c t i o n  t o  c a r b o x y l  g r o u p s ,  t h e  f i r s t  t h i n g  t o  b e  
n o t i c e d  i s  t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  c e l l s  i n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  
o f  t h e  m a c u l a ,  w h i c h  a r e  b e g i n n i n g  t o  d i f f e r e n t i a t e ,  and  t h e  c e l l s  
i n  i t s  p e r i p h e r a l  a r e a s ,  w h i c h  a r e  s t i l l  u n d i f f e r e n t i a t e d ,  i n  t h e  
r u d i m e n t a r y  m a c u l a .  The c e l l s  i n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  a p p e a r  b r i g h t -  
e r ,  s i n c e  t h e  c o n c e n t r a t i o n  of c a r b o x y l  g r o u p s  i n  them i s  l o w e r .  A 
d i f f e r e n c e  c a n  b e  s e e n  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  b e -  
t w e e n  i n d i v i d u a l  c e l l s ,  a r r a n g e d  i n  r o w s ,  and  e v e n  w i t h i n  a s i n g l e  - / 8 4  
c e l l .  The l a r g e s t  c o n c e n t r a t i o n s  a r e  f o u n d  i n  t h e  a p i c a l  and  b a s a l  
p o r t i o n s .  The  h i g h e s t  a n d  m o s t  u n i f o r m  c o n c e n t r a t i o n  o c c u r s  i n  t h e  
s u p p o r t i n g  c e l l s  a n d  i n  t h e  u n d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s  o f  t h e  p e r i p h e r a l  
p o r t i o n s  o f  t h e  m a c u l a .  The  maximum c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  
g r o u p s  i s  s e e n  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  b a s i l a r  membrane.  

When s u b j e c t e d  t o  t h e  r e a c t i o n  f o r  c a r b o x y l  g r o u p s ,  t h e  g a n g -  
l i o n  o f  t h e  e i g h t h  c e r v i c a l  n e r v e  r e v e a l s  a n  u n u s u a l l y  c l e a r  s t r u c -  
t u r e  and  a h i g h  c o n t e n t  o f  c a r b o x y l  g r o u p s .  T h e r e  a r e ,  h o w e v e r ,  
d i f f e r e n c e s  i n  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  b e t w e e n  t h e  i n d i v i d -  
u a l  g a n g l i o n i c  c e l l s .  The  b r a n c h e s  e x t e n d i n g  f r o m  t h e  l a t t e r ,  t h e i r  
p a t h w a y s  t o  t h e  b r a i n  a n d  i n t o  i t ,  where  s e p a r a t i o n  o f  t h e  n e u r o n s  
i s  s e e n ,  a r e  a l l  c l e a r l y  v i s i b l e .  I t  i s  v e r y  d i f f i c u l t  t o  s a y  a n y -  
t h i n g  d e f i n i t e  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  t h i o l  g r o u p s ,  s i n c e  t h e i r  c o n -  
c e n t r a t i o n  r e m a i n s  v e r y  l o w  a t  t h i s  s t a g e .  

D i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  c o n t i n u e s  i n t o  t h e  
s e c o n d  d a y  a f t e r  h a t c h i n g ,  a s  i t  d o e s  i n  t h e  r u d i m e n t a r y  g a n g l i o n .  
I n  t h e  l a t t e r ,  i n  t h e  b o d i e s  o f  t h e  f u t u r e  g a n g l i o n i c  c e l l s ,  t h e r e  
a p p e a r s  a c l e a r l y  p r o n o u n c e d  a r g e n t o p h y l l i c  f i b r i l l a r i t y .  T h e i r  
p e r i p h e r a l  o u t g r o w t h s ,  p e n e t r a t i n g  t h e  r u d i m e n t a r y  r e c e p t o r  e p i t h e -  
l i u m ,  b r a n c h  a t  t h e i r  e n d s  a n d  f o r m  n e r v e  e n d i n g s  a t  t h e  b a s e s  o f  
t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  A t  t h e  same t i m e ,  t h e  b e g i n n i n g  o f  f o r m a t i o n  
o f  a c u t i c l e  i s  v i s i b l e  a t  t h e  a p i c a l  e n d s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  and  
s e n s o r y  h a i r s  may b e  s e e n  on some c e l l s .  

A t  t h e  e n d  o f  t h e  t h i r d  d a y  a f t e r  h a t c h i n g ,  t h e  i n n e r  e a r  o f  
t h e  s t u r g e o n  i s  c o m p l e t e l y  f o r m e d  f r o m  t h e  a n a t o m i c a l  s t a n d p o i n t .  
A s l i g h t  h i s t o l o g i c a i  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  m a c u l a e  a n d  
c r i s t a e  d o e s  c o n t i n u e .  S e n s o r y  h a i r s  d e v e l o p  o n  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  
r e c e p t o r  c e l l s .  T h u s ,  when t h e  s t u r g e o n  f r y  b e g i n  t o  b r e a t h e  w i t h  
g i l l s ,  t h e i r  e a r s  a r e  c o m p l e t e l y  f o r m e d  f r o m  t h e  a n a t o m i c a l  s t a n d -  
p o i n t ,  and  t h e i r  a u d i t o r y  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  h a v e  a l l  o f  t h e  m o s t  
n e c e s s a r y  e l e m e n t s  f o r  some k i n d  o f  p r i m i t i v e  f u n c t i o n i n g ,  i . e . ,  
t h e i r  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a l r e a d y  c o n t a i n s  a r e a s  i n  w h i c h  t h e  r e -  
c e p t o r  c e l l s  p o s s e s s  a c u t i c l e  a n d  s e n s o r y  h a i r s ,  w h i l e  t h e i r  b a s a l  
p o r t i o n s  a r e  a l r e a d y  i n  c o n t a c t  w i t h  t h e  g r o w i n g  n e r v e  f i b e r s .  The  
b a s i c  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e s e  a n d  t h e  d e f i n i t i v e  m a c u l a e  a n d  c r i s -  
t a e  i s  t h a t  h e r e  n o t  a l l  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  d i f f e r e n t i -  
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a t e d  b u t  o n l y  i t s  c e n t r a l  p a r t s ,  w h i l e  i n  t h e  p e r i p h e r a l  a r e a s  o f  
t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  t h e r e  a r e  s t i l l  i n d i f f e r e n t  u n d i f f e r e n t i -  
a t e d  c e l l s  w h i c h  may c o n t i n u e  t o  m u l t i p l y .  

A f t e r  g i l l  b r e a t h i n g  h a s  b e g u n ,  t h e  m o s t  c h a r a c t e r i s t i c  
c h a n g e s  a r e  o b s e r v e d  i n  t h e  g a n g l i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  ( 4  d a y s  a f -  
t e r  h a t c h i n g ) .  I t  c o n s i s t s  o f  c e l l s  o f  two t y p e s :  c l o s e  t o  t h e  m a -  
c u l a  t h e r e  a r e  c e l l s  w i t h  u n i f o r m ,  r o u n d ,  b r i g h t  n u c l e i ,  c o n t a i n i n g  
1 or 2 n u c l e o l i  a n d  m a r k e d  b y  v e r y  f i n e  g r a i n s  o f  c h r o m a t i n ;  no  p a r -  
t i c u l a r  p o l a r i z a t i o n  i s  a p p a r e n t  i n  t h e m .  I n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  
o f  t h e  g a n g l i o n ,  t h e  c e l l s  h a v e  n u c l e i  o f  a n  i r r e g u l a r  r o u n d  or i r -  
r e g u l a r  o v a l  s h a p e .  The n u c l e o l i  i n  t h e m  a r e  h a r d  t o  s e e .  T h e s e  
c e l l s  h a v e  a c l e a r l y  p r o n o u n c e d  p o l a r i z a t i o n ,  e x p r e s s e d  p r i m a r i l y  
i n  t h e  a s y m m e t r i c  l o c a t i o n  o f  t h e  n u c l e u s  i n  t h e  v e n t r a l - c a u d a l  p o r -  
t i o n  o f  t h e  c e l l .  A c l e a r l y  marked  f i b r i l l a r i t y  i s  v i s i b l e  w i t h i n  
t h e  c y t o p l a s m .  The  n u c l e a r  c h r o m a t i n  i s  c o l l e c t e d  i n t o  l a r g e ,  
c l o s e l y  p a c k e d  l u m p s .  I n  t h e  p e r i p h e r a l  p o r t i o n  o f  t h e  g a n g l i o n ,  
l o c a t e d  c l o s e  t o  t h e  b r a i n ,  t h e  n u c l e i  i n  t h e  c e l l s  h a v e  a more 
e l o n g a t e d ,  o v a l  s h a p e  and  l a r g e ,  d a r k - c o l o r e d  l u m p s  o f  c h r o m a t i n .  
M i t o s e s  a r e  f o u n d  i n  t h i s  p a r t  o f  t h e  g a n g l i o n .  G r a i n s  o f  p i g m e n t  
a r e  s c a t t e r e d  t h r o u g h o u t  t h e  g a n g l i o n .  

A s e c o n d  i n t e r e s t i n g  f e a t u r e  i s  t h e  i n c r e a s e  i n  t h e  c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  b o t h  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a n d  t h e  r u d i -  
m e n t a r y  g a n g l i o n .  I n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  t h e  maximum c o n c e n -  / 8 5  
t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i s  f o u n d  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  
a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s .  T h e i r  c o n c e n t r a t i o n  i s  somewhat  l o w e r  i n  some 
o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  The  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i s  g r e a t -  
e r  i n  t h e  a r e a  o f  t h e  c u t i c l e  a n d  t h e  b a s i l a r  membrane.  T h e r e  a r e  
no  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  n u c l e a r  k a r y o p l a s m .  The  l o w e s t  c o n c e n t r a t i o n  
o f  t h i o l  g r o u p s  i s  f o u n d  i n  t h e  c h r o m a t i n  o f  t h e  r e c e p t o r  and  s u p -  
p o r t i n g  c e l l s .  The  s h a d o w s  o f  t h e  o t o l i t h s  a r e  v i s i b l e  b e n e a t h  t h e  
m a c u l a ,  w i t h  a v e r y  weak c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s .  I n  t h e  
g a n g l i o n ,  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i s  h i g h e r  i n  c o m p a r i s o n  
w i t h  p r e v i o u s  s t a g e s ,  b u t  i t  i s  u n i f o r m .  

- 

On t h e  6 t h  d a y  a f t e r  h a t c h i n g ,  a s o r t  o f  o s m i o p h i l i c  g r a n u l a r -  
i t y  a p p e a r s  i n  t h e  mass o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  a n d  t h i s  may b e  m i t o -  
c h o n d r i a .  The  mass  o f  r e c e p t o r  c e l l s  t a k e s  o n  a c h a r a c t e r i s t i c  p e a r  
s h a p e .  The mass o f  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  w h i c h  e x t e n d s  f r o m  t h e  b a s i l a r  
membrane t o  t h e  a p i c a l  s u r f a c e ,  i s  c l e a r l y  v i s i b l e ,  e s p e c i a l l y  when 
a n a l y z i n g  f o r  c a r b o x y l  g r o u p s .  The  n u c l e i  a r e  l o c a t e d  a t  d i f f e r e n t  
l e v e l s  i n  t h e  c e l l  b o d i e s ,  c r e a t i n g  a n  i m p r e s s i o n  o f  m u l t i s t r i a t i o n .  
The  s u p e r n u c l e a r  p o r t i o n s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  c o n s i d e r a b l y  n a r -  
r o w e d ,  p a s s  b e t w e e n  t h e  b o d i e s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  and  t h e n  b r o a d -  
e n  o u t  a g a i n  n e a r  t h e  a p i c a l  s u r f a c e  i t s e l f ,  l o c a t e d  b e t w e e n  t h e  
c o n s t r i c t e d  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  A l l  o f  t h e  r e -  
c e p t o r  c e l l s  e x h i b i t  s e n s o r y  h a i r s  whose t i p s  r e s t  a g a i n s t  t h e  o t o -  
l i t h  membrane.  The  n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  r o u n d ,  w i t h  a 
d e f i n i t e  n u c l e a r  membrane.  The  n u c l e o l i  a r e  c l e a r l y  v i s i b l e .  The  
c h r o m a t i n  i n  them i s  f i n e l y  d i v i d e d .  The  b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  r e -  
c e p t o r  c e l l s  a r e  r o u n d ,  a n d  a p p e a r  i n  p r e p a r a t i o n s  s t a i n e d  w i t h  
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s i l v e r  a n d  osmium as  s m a l l  b a s k e t s  o f  n e r v e  f i b e r s ,  w h i c h  a r e  d e v e l -  
o p e d  t o  d i f f e r e n t  d e g r e e s  i n  t h e  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  c e l l s .  One c a n  
o f t e n  s e e  cases  w h e r e  a n e r v e  f i b e r  h a s  b r a n c h e d  i n  t w o ,  f o r m i n g  
s y n a p s e s  w i t h  t w o  a d j a c e n t  r e c e p t o r  c e l l s .  The b a s e s  o f  t h e  r e c e p -  
t o r  c e l l s  a r e  l o c a t e d  o n  a s i n g l e  p l a n e ,  s l i g h t l y  a b o v e  t h e  m i d d l e  
o f  t h e  r e c e p t o r  l a y e r .  The  b a s i l a r  membrane i s  w e l l  d e v e l o p e d .  

The c o n t e n t  o f  n u c l e i c  a c i d s  shows no s h a r p  c h a n g e s  a t  t h i s  
s t a g e .  T h e i r  c o n c e n t r a t i o n  i s  r e d u c e d  somewhat  i n  t h e  b a s a l  p o r -  
t i o n s  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  a n d  i n c r e a s e d  i n  t h e  
a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  m a i n l y  i n  t h e  r e c e p t o r  
c e l l s .  A h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  nu-  
c l e o l i .  D N A  i s  f o u n d  a t  t h e  p e r i p h e r y  ( a n d  R N A  a t  t h e  c e n t e r )  o f  
n u c l e o l i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  i n  p r e p a r a t i o n s  t r e a t e d  w i t h  m e t h y l  g r e e n -  
p y r o n i n e .  A t  t h e  same t i m e ,  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  s t r o n g l y  
s a t u r a t e d  w i t h  p r o t e i n .  I t s  c o n c e n t r a t i o n  i s  p a r t i c u l a r l y  h i g h  i n  
t h e  e n l a r g e d  a p i c a l  e n d s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  w h i l e  i n  t h e  r e -  
c e p t o r  c e l l s  i t  i n c r e a s e s  as  o n e  moves upward  t h r o u g h  t h e  c e l l .  The 
h a i r s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  p o o r e r  i n  p r o t e i n  t h a n  t h e  c y t o -  
p l a s m .  I n  t h e  n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  t h e  p r o t e i n  i s  c o n c e n t r a t e d  
m a i n l y  i n  t h e  n u c l e o l i .  I t s  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  c h r o m a t i n  i s  l o w .  
The b a s i l a r  membrane i s  v e r y  r i c h  i n  p r o t e i n  ( F i g .  3 ) .  

The c e l l s  o f  t h e  e i g h t h  g a n g l i o n  a r e  l i k e w i s e  r i c h  i n  p r o t e i n .  
I t s  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  c h r o m a t i n  i s  m i n i m a l ,  w h i l e  i n  o t h e r  p a r t s  
o f  t h e  n e r v e  c e l l s  ( i n c l u d i n g  t h e  n e r v e  f i b e r s )  i t  i s  c l o s e  t o  max- 
i m a l .  

The c a r b o x y l  g r o u p s  o f  t h e  p r o t e i n  m o l e c u l e s  g i v e  a n  i n t e r e s t -  
i n g  a n d  h i g h l y  d i f f e r e n t i a t e d  p i c t u r e .  T h e i r  g e n e r a l  c o n c e n t r a t i o n  
i s  somewhat  l e s s  t h a n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  g e n e r a l  or t o t a l  p r o t e i n  
i n  t h e  same s t r u c t u r e s ,  b u t  i t  i s  l o c a t e d  i n  a g r e a t e r  v a r i e t y  o f  
p l a c e s .  S t r a n g e  as  i t  seems,  t h e  h i g h e s t  ( i n  f a c t ,  t h e  maximum) 
c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  o t o l i t h s .  The /86 
c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a  i s  much low-  
e r ,  h o w e v e r .  I f  we c o n s i d e r  o n l y  t h e  r e c e p t o r  l a y e r ,  t h e  c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  w i l l  b e  foGnd t o  b e  h i g h e s t  i n  t h e  c u t i c u l a r  
d i s k s  a n d  i n  t h e  a p i c a l ,  e x p a n d e d  p o r t i o n s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  
On t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  l o w e s t  c o n c e n t r a t i o n  i s  f o u n d  i n  t h e  b a s a l  
p o r t i o n s  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  a n d  i n  t h e  c h r o m a t i n .  
The c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  
c e l l s  a n d  i n  t h e i r  n u c l e o l i  i s  medium, a n d  l o w e s t  i n  t h e  c h r o m a t i n  
o f  t h e i r  n u c l e i .  A v e r y  l o w  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  c a n  
b e  f o u n d  i n  t h e  b a s i l a r  membrane.  

I n  t h e  g a n g l i o n i c  c e l l s ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  
i s  g e n e r a l l y  t h e  same as  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  
An i n c r e a s e d  c o n c e n t r a t i o n  i s  f o u n d  i n  some p e r i n u c l e a r  p o r t i o n s  o f  
t h e  c y t o p l a s m  a n d  i n  t h e  p e r i p h e r a l  z o n e  o f  t h e  n u c l e o l u s .  

The o p p o s i t e  p i c t u r e  i s  p r e s e n t e d  b y  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h i o l  
g r o u p s .  The e n t i r e  r e c e p t o r  l a y e r  h a s  a more  or l e s s  u n i f o r m  

101 



c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e m ,  w h i c h  i s  t h e  same i n  d e g r e e  as  t h a t  w h i c h  
w a s  d e s c r i b e d  i n  t h e  p r e v i o u s  s t a g e .  A g a i n s t  t h e  g e n e r a l  u n i f o r m  
b a c k g r o u n d  of  t h e  r e c e p t o r  l a y e r ,  o n l y  t h e  n u c l e i  a r e  v i s i b l e ,  d u e  
t o  t h e i r  c o m p l e t e l y  c o l o r l e s s  k a r y o p l a s m .  Here  a g a i n  t h e  n u c l e o l i  
a r e  i n d i s t i n g u i s h a b l e  f r o m  t h e  g e n e r a l  b a c k g r o u n d .  I n  t h e  g a n g l i o n ,  
t h e r e  i s  t h e  same u n i f o r m  p i c t u r e  o f  d i s t r i b u t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s ,  
o n l y  t h e i r  c o n c e n t r a t i o n  h e r e  i s  somewhat  h i g h e r  t h a n  i n  t h e  p r e v i -  
o u s  s t a g e .  I n  t h i s  c a s e ,  h o w e v e r ,  t h e  n u c l e o l i  o f  t h e  g a n g l i o n i c  
c e l l s  s t a n d  o u t  a g a i n s t  t h e  g e n e r a l  u n i f o r m  b a c k g r o u n d  owing  t o  
t h e i r  h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n .  

On t h e  8 t h  d a y  a f t e r  h a t c h i n g ,  t h e  e x t e r n a l  a p p e a r a n c e  o f  t h e  
e p i t h e l i u m  i s  a p p r o a c h i n g  t h e  d e f i n i t i v e  f o r m .  The number  o f  r e c e p -  
t o r  c e l l s  h a s  i n c r e a s e d  o w i n g  t o  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  p e r i p h -  
e r a l  a r e a s ,  a n d  t h e y  a l l  h a v e  a c h a r a c t e r i s t i c  p e a r  s h a p e .  A w e l l -  
d e v e l o p e d  c u t i c l e  a n d  s e n s i t i v e  h a i r s  a r e  t o  b e  s e e n  a t  t h e i r  a p i c a l  
e n d s .  N e r v e  f i b e r s ,  w h i c h  e n t w i n e  t h e  b a s e  o f  e a c h  c e l l  and  a r e  
s t r o n g l y  i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r ,  r u n  t o  t h e i r  b a s a l  p o r t i o n s .  A 
l i n e a r  o s m i o p h y l l i c  f i b r i l l a r i t y  i s  v i s i b l e  i n  t h e  b o d i e s  o f  t h e  
s u p p o r t i n g  c e l l s  w h i c h  r u n  t o  t h e  a p i c a l  s u r f a c e  o f  t h e  e p i t h e l i u m ;  
t h e y  e v i d e n t l y  f o r m  a s y s t e m  o f  s u p p o r t i n g  f i b r i l s .  Above t h e  s e n -  
s o r y  h a i r s  i s  t h e  o t o l i t h  membrane,  w i t h  s m a l l  g r o u p s  o f  o t o l i t h s  
d i s t r i b u t e d  o v e r  i t  more o r  l e s s  u n i f o r m l y .  

The s u b j a c e n t  g a n g l i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  h a s  a more d i f f e r -  
e n t i a t e d  a p p e a r a n c e .  The  n e r v e  c e l l s  a r e  somewhat  l a r g e r  i n  s i z e ,  
m a i n l y  a t  t h e  e x p e n s e  o f  t h e  c y t o p l a s m i c  body  o f  t h e  c e l l .  The 
b r i g h t  o v a l  n u c l e u s ,  v e r y  p o o r  i n  c h r o m a t i n ,  i s  l o c a t e d  a s y m m e t r i -  
c a l l y ,  c l o s e  t o  t h a t  p o l e  o f  t h e  c e l l  f r o m  w h i c h  t h e  p e r i p h e r a l  p r o -  
c e s s  e x t e n d s .  A c a r t i l a g i n o u s  c a p s u l e  i s  f o r m e d  a r o u n d  t h e  i n t e r n a l  
e a r .  

H e n c e ,  t h e  i n n e r  ear  o f  t h e  b e l u g a  a p p e a r s  t o  b e  c o m p l e t e l y  
f o r m e d  i n  a l l  i m p o r t a n t  r e s p e c t s  ( b o t h  a n a t o m i c a l l y  a n d  h i s t o l o g i -  
c a l l y )  by  t h e  t i m e  - t h e  f i s h  b e g i n s  t o  f e e d .  

A t  t h i s  s t a g e ,  t h e  n u c l e i c  a c i d s  a r e  t o  b e  f o u n d  i n  more s p e -  
c i f i c  l o c a t i o n s .  The  c y t o p l a s m  c o n t a i n s  a s m a l l e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  
R N A  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  w h i c h  i n c r e a s e s  
i n  t h e  a p i c a l  z o n e  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  An i n c r e a s e  i n  t h e  
c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  i s  e s p e c i a l l y  marked  i n  
t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  The n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  
c e l l s  a r e  l a r g e ,  s l i g h t l y  o v a l  i n  s h a p e ,  a n d  a r r a n g e d  i n  o n e  or two 
r o w s ;  t h e  D N A  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e i r  c h r o m a t i n  i s  g e n e r a l l y  t h e  same 
as  t h a t  o f  t h e  R N A  i n  t h e i r  c y t o p l a s m .  A s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  c o n -  
c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  i s  f o u n d  i n  t h e  n u c l e o l i  o f  t h e  r e c e p t o r  
c e l l s ,  w h i c h  h a v e  a mixed  a p p e a r a n c e :  t h e  c e n t e r s  of t h e s e  n u c l e o l i ,  
a s  w e  h a v e  a l r e a d y  s a i d ,  c o n t a i n  R N A ,  w h i l e  D N A  i s  f o u n d  i n  t h e  p e r -  
i p h e r y .  The l a t t e r  i s  c l e a r l y  v i s i b l e  i n  t h e  r e a c t i o n  w i t h  m e t h y l -  
g r e e n  p y r o n i n e  a n d  i n  t h e  F e l g e n  r e a c t i o n .  / 8 7  

The p i c t u r e  for t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  g e n e r a l  or t o t a l  p r o t e i n  
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i s  t h e  same as i n  t h e  p r e c e d i n g  s t a g e .  I t  i s  o b s e r v e d  i n  b o t h  t h e  
r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a  a n d  i n  t h e  c r i s t a e .  The r e c e p t o r  
c e l l s  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  a t  t h i s  s t a g e  d i f f e r  m a i n l y  i n  t h e  
s i z e  o f  t h e  s e n s o r y  h a i r s ,  w h i c h  a r e  much l o n g e r  i n  , t h e  c r i s t a e  t h a n  
i n  t h e  m a c u l a e .  

A v e r y  c l e a r  a n d  s h a r p  p i c t u r e  o f  t h e  c y t o c h e m i c a l  s t r u c t u r e  
o f  t h e  m a c u l a  i s  g i v e n  b y  t h e  c a r b o x y l  g r o u p  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  
( F i g .  4 ) .  The i n c r e a s e  i n  t h e i r  c o n c e n t r a t i o n  i s  more c l e a r l y  p r o -  
n o u n e e d  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  A s  b e f o r e ,  
t h e  maximum c o n c e n t r a t i o n  i s  f o u n d  i n  t h e  o t o l i t h s .  The c h r o m a t i n ,  
n u c l e o l u s  a n d  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  g e n e r a l l y  h a v e  a s i n -  
g u l a r l y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s .  Once a g a i n ,  a l o w e r  
c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i s  f o u n d  i n  t h e  s u p p o r t i n g  e l e m e n t s  
a n d  i n  t h e  b a s i l a r  membrane.  

The l o c a l i z a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h e  g a n g l i o n  g e n e r a l l y  
r e m a i n s  t h e  same .  The o n l y  new f e a t u r e  i s  t h e  p r e s e n c e  of g a n g l i o n -  
i c  c e l l s  w i t h  d i f f e r e n t  d e g r e e s  o f  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s .  

A f t e r  a c t i v e  f e e d i n g  h a s  b e g u n ,  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  b e l u g a  
shows s i g n s  o f  a c t i v a t i o n  o f  p r o c e s s e s  o f  f o r m a t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  
membrane i n  b o t h  t h e  s a c c u l e  and  u t r i c l e .  I n d i v i d u a l  o t o l i t h s ,  w i t h  
a p r o n o u n c e d  c r y s t a l l i n e  h e x a h e d r a l  f o r m ,  a r e  v i s i b l e  a g a i n s t  a 
b a c k g r o u n d  o f  b r i g h t ,  u n s t r u c t u r e d  s u b s t a n c e ,  a l o n g  w i t h  o v a l - s h a p e d  
o t o l i t h s  h a v i n g  r o u n d e d  c o r n e r s .  F i b r o u s  s t r u c t u r e s  o f  some t y p e  
t h e n  a p p e a r  i n  t h e  o t o l i t h  membrane i t s e l f .  I t  i s  d i f f i c u l t  t o  s a y  
w h e t h e r  t h e y  a r e  f o u n d  i n  t h e  l i v i n g  e a r  or w h e t h e r  t h e y  r e s u l t  f r o m  
t h e  f i x i n g  p r o c e s s ;  i t  i s  d e f i n i t e ,  t h o u g h ,  t h a t  t h e i r  a p p e a r a n c e  
h a s  t o  d o  w i t h  some s u b s t a n t i a l  c h a n g e s  i n  t h e  s u b s t a n c e  o f  t h e  o t o -  
l i t h  membrane.  

I n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a r  a n d  o t h e r  m a c u l a e ,  
a f t e r  a c t i v e  f e e d i n g  h a s  b e g u n ,  o n e  c a n  d e t e c t  a d e n s e r  a r r a n g e m e n t  
o f  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  t h e  c o m b i n a t i o n  o f  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  c e l l s  
i n t o  g r o u p s ,  l i n k e d  w i t h  a common i n n e r v a t i o n  b y  a s i n g l e  n e r v e  f i -  
b e r .  The f o r m a t i o n  o f  s u c h  g r o u p s  i s  m o s t  c l e a r l y  e v i d e n t  i n  t h e  
c e n t r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e .  

D i f f e r e n t  p o r t i o n s  o f  t h e  g a n g l i o n  a r e  i n  v a r i o u s  s t a g e s  o f  
d i f f e r e n t i a t i o n .  T h u s ,  t h e  p e r i p h e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  g a n g l i o n  a n d  
i t s  c a u d a l  p o r t i o n  a r e  composed m a i n l y  o f  f i n e  c e l l s  w i t h  s c a r c e l y  
v i s i b l e  c y t o p l a s m .  I n  t h e  c r a n i a l  p o r t i o n ,  on  t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e r e  
a r e  l a r g e r  g a n g l i o n i c  c e l l s  w h i c h  a r e  c l o s e r  t o  t h e  d e f i n i t i v e  g a n g -  
l i o n i c  c e l l s . i n  t h e i r  s t r u c t u r e  a n d  f o r m .  

W e l l - d e v e l o p e d  a u d i t o r y  r i d g e s  ( c r i s t a e )  a r e  v i s i b l e  i n  t h e  a m -  
p u l l a e .  T h e i r  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  shows d i f f e r e n t i a t e d  r e c e p t o r  
c e l l s  w i t h  n e r v e  f i b e r s  r u n n i n g  t o  t h e m ;  t h e  l a t t e r  a r e  c l e a r l y  v i s -  
i b l e  i n  p r e p a r a t i o n s  i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r .  A c u t i c l e  i s  l o c a t e d  
on  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  c e l l s .  Long s e n s o r y  h a i r s  p r o c e e d i n g  f r o m  t h e  
r e c e p t o r  c e l l s  p e n e t r a t e  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  c u p o l a  l o c a t e d  a b o v e  
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t h e m ;  i n  f i x e d  p r e p a r a t i o n s ,  t h e  l a t t e r  h a s  a f i b r o u s  s t r u c t u r e .  W e  
w e r e  u n s u c c e s s f u l  i n  f o l l o w i n g  t h e  d e v e l o p m e n t  of t h e  c u p o l a  a t  a l l  
s t a g e s  o f  e m b r y o g e n e s i s ,  s i n c e  i t  i s  v e r y  p o o r l y  p r e s e r v e d  i n  p r e p a -  
r a t i o n s  f i x e d  a n d  i m m e r s e d  i n  p a r a f f i n ,  a n d  w e  d i d  n o t  h a v e  a n y  m a -  
t e r i a l  a v a i l a b l e  i n  t h i s  case f o r  in. V i v o  o b s e r v a t i o n s .  For t h i s  
r e a s o n ,  w e  a r e  o m i t t i n g  a n y  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  
c u p o l a  i n  g a n o i d  f i s h e s .  

A t  t h e s e  s t a g e s ,  i n  p r e p a r a t i o n s  i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r ,  t h e  
p e n e t r a t i o n  o f  t h e  c e n t r a l  g r o w t h s  o f  t h e  g a n g l i o n i c  c e l l s  o f  t h e  
e i g h t h  n e r v e  i n t o  t h e  b r a i n  a n d  t h e i r  e n d i n g s  i n  t h e  c e l l s  o f  t h e  
D e i t e r ’ s  n u c l e u s  a r e  c l e a r l y  v i s i b l e .  

For t h e  p e r i o d  f r o m  t h e  1 2 t h  t o  t h e  2 1 s t  d a y  (when  w e  c o n c l u d e d  / 8 8  
o u r  o b s e r v a t i o n s ) ,  t h e  p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  i n  t h e  g a n g l i o n  - 
o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  were  m o s t  c h a r a c t e r i s t i c .  The  i n n e r  e a r  and  
b r a i n  a r e  c o v e r e d  b y  a common c a r t i l a g i n o u s  c a p s u l e .  D i f f e r e n t i a -  
t i o n  o f  t h e  g a n g l i o n  i s  a c c o m p a n i e d  b y  p r o c e s s e s  o f  c o m p l i c a t i o n  o f  
t h e  i n n e r v a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i n  t h e  m a c u l a e  and  c r i s -  
t a e .  O b v i o u s l y ,  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  
l a r g e l y  c o m p l e t e  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  a c t i v e  f e e d i n g ,  d u r i n g  w h i c h  
t h e  l a r v a  must  p o s s e s s  a s u f f i c i e n t  d e g r e e  o f  m o t i l i t y  a n d  c o o r d i n a -  
t i o n  o f  m o t i o n  w h i l e  i n  p u r s u i t  o f  i t s  p r e y .  F u r t h e r  c o m p l i c a t i o n  
o f  t h e  i n n e r  e a r  i n v o l v e s  m a i n l y  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  s y n a p s e s ,  
f u r t h e r  d e v e l o p m e n t  a n d  more complex  i n t e r w e a v i n g  o f  t h e  i n n e r v a t i n g  
e p i t h e l i u m  o f  t h e  n e r v e  f i b e r s ,  a n d  t h e  s t r e n g t h e n i n g  and  d e v e l o p m e n t  
o f  t h e  l i n k s  w i t h  t h e  b r a i n .  Deve lopmen t  o f  t h e  o t o l i t h  membranes 
c o n t i n u e s  i n  t h e  m a c u l a e .  The  p r o c e s s  o f  t h e  c o m b i n a t i o n  o f  i n d i v i -  
d u a l  s m a l l  o t o l i t h s  ( o t o c o n i a )  i n t o  o n e  l a r g e  mass i n  a p o r t i o n  o f  
e a c h  a m p u l l a ,  d e s c r i b e d  b y  s e v e r a l  a u t h o r s  ( d e  B u r l e t ,  1934), w a s  n o t  
s e e n  i n  o u r  m a t e r i a l .  E v i d e n t l y  t h i s  p r o c e s s  o c c u r s  a t  l a t e r  s t a g e s .  

The d i s t r i b u t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  g e n e r a l l y  c h a n g e s  l i t t l e  a f -  
t e r  a c t i v e  f e e d i n g  h a s  commenced,  e x c e p t  t h a t  t h e i r  c o n c e n t r a t i o n  d e -  
c r e a s e s  i n  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  c e l l s ;  t h i s  e v i d e n t l y  i s  r e l a t e d  i n  
some manner  t o  a n  i n c r e a s e  i n  t h e i r  s p e c i f i c  f u n c t i o n .  The b a s i l a r  
membrane a p p e a r s  v e r y  d a r k  when s t a i n e d  w i t h  g a l l o c y a n i n ;  t h i s  i s  
somewhat  d i f f i c u l t  t o  e x p l a i n ,  s i n c e  s u c h  a c o l o r  i s  i n d i c a t i v e  o f  
a h i g h  c o n t e n t  o f  n u c l e i c  a c i d s .  T h e  i m p r e s s i o n  i s  . c r e a t e d  t h a t  t h e  
b a s a l l y - l o c a t e d  n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  h a v e  become somewhat  
f i n e r  and  h a v e  moved c l o s e r  t o g e t h e r .  However ,  s u c h  a c o n c l u s i o n  
r e q u i r e s  s t a t i s t i c a l l y  r e l i a b l e  q u a l i t a t i v e  d a t a ,  wh ich  w e  a r e  l a c k -  
i n g .  

The n u c l e i  i n  t h e  g a n g l i o n i c  c e l l s  a r e  p o o r  i n  D N A .  The n u c l e -  
olus i s  d i s t i n g u i s h e d  b y  a s l i g h t l y  h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  
a c i d s ,  m a i n l y  a t  t h e  e x p e n s e  o f  R N A .  C e l l - s a t e l l i t e s  s t a n d  o u t  e x -  
c e p t i o n a l l y  c l e a r l y  a n d  c o n s t i t u t e  a h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  
a c i d s  t h a n  do t h e  g a n g l i o n i c  c e l l s .  

The h i g h e s t  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i s  f o u n d  i n  t h e  c u t i c l e  
a n d  i n  t h e  e x t e r n a l  p l a s m a t i c  membranes o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  I n  
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t h e  c y t o p l a s m  a n d  n u c l e u s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  t h e m s e l v e s ,  t h e  c o n -  
c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  i s  h i g h e r  t h a n  i n  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  
The s e n s o r y  h a i r s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  s t i l l  p o o r e r  i n  p r o t e i n  
t h a n  i s  t h e i r  c y t o p l a s m .  

The g a n g l i o n i c  c e l l s ,  as  f a r  a s  t h e i r  c h r o m a t i n  a n d  n u c l e o l i  
a r e  c o n c e r n e d ,  r e s e m b l e  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  i n  p r o t e i n  c o n t e n t .  
Among t h e  c e l l - s a t e l l i t e s  t h e r e  a r e  some whose n u c l e i  a r e  v e r y  p o o r  
i n  p r o t e i n ,  w h i l e  t h e i r  c y t o p l a s m  i s  v e r y  r i c h  i n  i t .  

I n  g e n e r a l ,  t h e  c a r b o x y l  g r o u p s  a l s o  r e t a i n  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  
o f  t h e i r  d i s t r i b u t i o n  a t  much e a r l i e r  s t a g e s .  V a c u o l i z a t i o n  o c c u r s  
o n l y  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  ( F i g .  5 ) .  

The c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  
d e c r e a s e s ,  b e i n g  r e t a i n e d  o n l y  i n  t h e  a p i c a l  z o n e .  I t  i s  p r a c t i c a l -  
l y  n o n e x i s t e n t  i n  t h e  s e n s o r y  h a i r s .  The c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  
c e l l s  o f  t h e  m a c u l a  a p p e a r s  v a c u o l i z e d  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n s  a n d  
d e n s e r  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s .  I n  g e n e r a l ,  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h i -  
o l  g r o u p s  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  h a s  a more d i f f u s e  c h a r a c t e r .  

H e n c e ,  we s u c c e e d e d  i n  f o l l o w i n g  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  
e a r  o f  g a n o i d  f i s h e s ,  d e s c r i b e d  h e r e  w i t h  t h e  e x a m p l e  o f  t h e  b e l u s a ,  
u s i n g  b o t h  g e n e r a l  h i s t o l o g i c a l  a n d  c y t o c h e m i c a l  m e t h o d s ,  up  t o  t h e  
2 1 s t  d a y  a f t e r  h a t c h i n g .  The b e g i n n i n g  o f  a c t i v e  f e e d i n g  i s  a p p a r -  
e n t l y  t h e  s t a r t  o f  n o r m a l  f u n c t i o n i n g  o f  a l l  r e c e p t o r  s t r u c i u r e s  o f  
t h e  i n n e r  e a r ,  a n d  f u r t h e r  c y t o c h e m i c a l  p r o c e s s e s  d e p e n d  n o t  on p r o -  
c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s ,  b u t  on  t h e i r  f u n c -  
t i o n .  C o m p l i c a t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n i n g  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  
d u r i n g  f u r t h e r  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  l a r v a  i s  e v i d e n t l y  d e p e n d e n t  upon /89 
t h e  d e v e l o p m e n t  o f  i t s  n e r v e  a p p a r a t u s  a n d  t h e  m a t u r a t i o n  o f  t h e  
c e n t r a l  a r e a s  o f  t h i s  a n a l y s o r .  The t a s k  w h i c h  we s e t  o u r s e l v e s  d i d  
n o t  i n c l u d e  s t u d y  o f  t h e s e  p r o c e s s e s .  

U n f o r t u n a t e l y ,  w e  d i d  n o t  h a v e  t h e  p o s s i b i l i t y  O f  c o n d u c t i n g  
h i s t o c h e m i c a l  and  m o r p h o l o g i c a l  s t u d i e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  a d u l t  
g a n o i d  f i s h e s ,  l e t  a l o n e  c a r r y i n g  o u t  a f u n c t i o n a l  i n v e s t i g a t i o n  o f  
t h e m .  

The e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  w a s  s t u d i e d  s i m u l -  
t a n e o u s l y  i n  t h e  s t u r g e o n  and  s e v r u g a  a s  w e l l  a s  t h e  b e l u g a .  All 
o f  t h e  r e g u l a r  f e a t u r e s  m e n t i o n e d  a b o v e  a p p l y  t o  t h e s e  two f o r m s  a s  
w e l l .  We s h a l l  n o t  d w e l l  on a d e t a i l e d  d e s c r i p t i o n  o f  t h e m ,  s i n c e  
t h e  b a s i c  s t e p s  o f  m o r p h o l o g i c a l  a n d  c y t o c h e m i c a l  h i s t o g e n e s i s  a r e  
e x a c t l y  t h e  s a m e  i n  t h e s e  f i s h e s .  

I n  t h e  e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  g a n o i d  f i s h e s ,  
t h e r e  i s  v e r y  c l e a r  e v i d e n c e  o f  t h e  l i n k  b e t w e e n  t h e  c h a n g e  i n  d i s -  
t r i b u t i o n  a n d  d e g r e e  o f  i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  t o  n u c l e i c  a c i d s ,  
t o t a l  or g e n e r a l  p r o t e i n s ,  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e -  
c u l e s ,  a n d  t h e  c h a r a c t e r  o f  t h e  p r o c e s s e s  t a k i n g  p l a c e  i n  t h e  d e v e l -  
o p i n g  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  b e i n g  s t u d i e d  a n d  i n  t h e i r  c e l l u l a r  e l e m e n t s .  
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I n  t h e  r u d i m e n t a r y  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  as i n  t h e  r u d i m e n t a r y  
g a n g l i o n ,  i n  t h e  e a r l y  s t a g e s  p r i o r  t o  t h e  b e g i n n i n g  o f  d i f f e r e n t i -  
a t i o n  ( i n d i f f e r e n t  s t a g e ) ,  a r a t h e r  h i g h  r e a c t i o n  i n t e n s i t y  i s  
o b s e r v e d  w i t h  r e g a r d  t o  a l l  o f  t h e  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s  
m e n t i o n e d  a b o v e .  C h a r a c t e r i s t i c  o f  t h i s  s t a g e  i s  t h e i r  u n i f o r m  d i s -  
t r i b u t i o n  b o t h  w i t h i n  t h e  l i m i t s  o f  t h e  e n t i r e  r u d i m e n t  and  i n  i n -  
d i v i d u a l  c o m p o n e n t s  o f  i t s  c e l l u l a r  e l e m e n t s .  The f i r s t  s i g n  o f  t h e  
b e g i n n i n g  p r o c e s s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  ( f o r m a t i o n  o f  t h e  m a c u l a  commu- 
n i s )  i s  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  n u c l e i c  a c i d  c o n c e n t r a t i o n  a n d  a r i s e  i n  
t h e  amount  o f  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s  i n  t h e  n u c l e o l u s ,  
a c c o m p a n i e d  b y  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  d i m e n s i o n s  a n d  a s h i f t  o f  t h e  nu-  
e l e o l u s  t o  o n e  o f  t h e  p o l e s  o f  t h e  n u c l e u s .  C o n t i n u a t i o n  o f  t h e  
p r o c e s s  t h e n  l e a d s  t o  a s l i g h t  f a l l  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  above-  
m e n t i o n e d  s u b s t a n c e s ,  i n d i c a t e d  by a d e c r e a s e  i n  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  
r e a c t i o n  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  m a i n l y  w i t h  r e s p e c t  t o  RNA, 
t h e n  t o  p r o t e i n ,  a n d  s o m e t i m e s  a l s o  t o  t h e  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  t h e  
p r o t e i n  m o l e c u l e s .  

D u r i n g  t h e  d i v i s i o n  o f  t h e  m a c u l a  communis i n t o  t h e  r u d i m e n t s  
o f  t h e  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  o r g a n s ,  w h i c h  i s  u s u a l l y  l i n k e d  w i t h  a n  
i n c r e a s e  i n  t h e  m i t o t i c  a c t i v i t y  i n  t h e  r u d i m e n t s  o f  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m ,  a p r o c e s s  o f  a c c u m u l a t i o n  o f  t h e  a b o v e  s u b s t a n c e s  c a n  b e  
s e e n ,  l i n k e d  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  a n d  
u s u a l l y  u n a c c o m p a n i e d  b y  a r e d i s t r i b u t i o n  o f  t h e s e  s u b s t a n c e s  w i t h -  
i n  t h e  r u d i m e n t .  I n  r e t u r n ,  t h e r e f o r e ,  t h e  p r o c e s s e s  o f  i t s  c y t o -  
l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  a r e  a l w a y s  l i n k e d  f i r s t l y  w i t h  some s o u r c e  
o f  RNA a n d  p r o t e i n  a n d  s e c o n d l y  w i t h  t h e i r  r e d i s t r i b u t i o n ,  t h e  n a -  
t u r e  o f  w h i c h  i s  d e t e r m i n e d  by t h e  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  
t h e  d e f i n i t i v e  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  i n  a n i m a l s  o f  a g i v e n  
t y p e .  A t y p i c a l  e x a m p l e  o f  s u c h  a " r e d i s t r i b u t i o n "  i s  t h e  d r o p  i n  
t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  DNA i n  t h e  c h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e i  o f  t h e  r e -  
c e p t o r  c e l l s ,  l i n k e d  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  t h e i r  s i z e ,  as  w e l l  a s  t h e i r  
i n c r e a s e  i n  t h e  n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  whose s i z e  t h e r e u p o n  
s o m e t i m e s  d e c r e a s e s .  The s i m u l t a n e o u s  r i s e  i n  RNA c o n c e n t r a t i o n  
w h i c h  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e -  
c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  i s  e v i d e n t l y  l i n k e d  t o  f u r t h e r  f o r m a t i v e  
p r o c e s s e s  a t  t h e i r  s u m m i t s ,  i . e . ,  w i t h  t h e  f o r m a t i o n  o f  t u f t s  o f  
s e n s o r y  h a i r s  a n d  a c u t i c l e  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  d e s m o s i s  i n  
t h e  v i c i n i t y  o f  t h e  s u m m i t s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  The c h a n g e  i n  
t h e  RNA d i s t r i b u t i o n ,  t h e r e f o r e ,  i s  u n d o u b t e d l y  l i n k e d  w i t h  t h e  d i f -  
f e r e n t i a t i o n  p r o c e s s e s  a n d  i s  a p p a r e n t l y  f u n c t i o n a l  i n  t h i s  r e g a r d .  

The p r o c e s s  of d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  maculae  a n d  c r i s t a e  i n  
g a n o i d  f i s h e s  d o e s  n o t  o c c u r  s i m u l t a n e o u s l y  w i t h i n  t h e  e n t i r e  r u d i -  
m e n t ,  b u t  b e g i n s  a t  t h e  c e n t e r  o f  t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n  a n d  g r a d u -  
a l l y  e x p a n d s  t o w a r d  i t s  p e r i p h e r y .  

The c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  - / 9 0  
t h e  i n n e r  e a r  o f  g a n o i d  f i s h e s  c h a r a c t e r i s t i c a l l y  i n v o l v e s  t h e  a c -  
t i v e  p a r t i c i p a t i o n  i n  t h i s  p r o c e s s  o f  t h e  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  
m o l e c u l e s  a n d  t h e  a b s e n c e  o f  v i s i b l e  c h a n g e s  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  con- 
t e n t  a n d  l o c a l i z a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s .  We were  u n f o r t u n a t e l y  u n a b l e  
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t o  s t u d y  t h e  c y t o c h e m i c a l  f e a t u r e s  o f  l a t e r  s t a g e s  of  d i f f e r e n t i a -  
t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  g a n o i d  f i s h e s ,  n o r  
d i d  w e  f i n d  a n y  i n f o r m a t i o n  on t h i s  s u b j e c t  i n  t h e  l i t e r a t u r e  a v a i l -  
a b l e  t o  u s .  

I n  t h e  d i f f e r e n t i a t e d  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  
l a r v a  i n  g a n o i d  f i s h e s ,  t h e r e  i s  e v i d e n c e  O F  a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  
o f  R N A  a n d  p r o t e i n  a s  w e l l  a s  a s i m u l t a n e o u s  d e c r e a s e  i n  t h e  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  However ,  u n l i k e  
t h e  r e m a i n i n g  u n d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s ,  t h e y  g r a d u a l l y  s h i f t  ( c o n c e n -  
t r a t e )  i n  c e r t a i n  c e l l  s t r u c t u r e s .  A c h a r a c t e r i s t i c  f e a t u r e  o f  t h i -  
o l  g r o u p s  i n  t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  g a n o i d  
f i s h e s  i s  t h e  u n i f o r m i t y  o f  t h e i r  d i s t r i b u t i o n  b o t h  i n  t h e  e l e m e n t s  
o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a n d  i n  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  g a n g l i o n  o f  t h e  
e i g h t h  n e r v e ,  i n  w h i c h  t h e i r  c o n c e n t r a t i o n  i s  s l i g h t l y  h i g h e r .  

The c o n c l u d i n g  s t a g e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e -  
l i u m  o f  t h e  i n n e r  e a r  a r e  marked  b y  a c h a r a c t e r i s t i c a l l y  d e n s e r  a r -  
r a n g e m e n t  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  t h e  f i n a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  e n t i r e  
r e c e p t o r  f o r m a t i o n  a s  a w h o l e ,  a n d  t h e  c o m b i n a t i o n  o f  i n d i v i d u a l  c y -  
l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s  i n t o  g r o u p s  l i n k e d  b y  a common i n n e r v a t i o n .  
The s e p a r a t i o n  o f  s u c h  g r o u p s  i s  most  e a s i l y  f o l l o w e d  i n  t h e  c e n t r a l  
p o r t i o n s  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e .  

The f i n a l  s t a g e  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  i s  a l s o  l i n k e d  t o  t h e  c o n c l u -  
s i o n  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  a l l  g a n g l i o u s  c e l i s  i n  t h e  e n t i r e  g a n g l i -  
on  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e ,  a t  t h e  same t i m e  t h a t  t h e r e  i s  a c o m p l i c a -  
t i o n  o f  t h e  i n n e r v a t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  
c r i s t a e .  The l a t t e r  p r o c e s s  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  
t h e  s y n a p s e s ,  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  d i m e n s i o n s  o f  t h e  p l e x u s  e x t e r n u s  
a n d  t h e  r a m i f i c a t i o n  o f  t h e  n e t w o r k  o f  n e r v e  f i b e r s  i n  i t ,  as  w e l l  
a s  t h e  d e v e l o p m e n t  a n d  g r o w t h  o f  t h e  l i n k s  t o  t h e  b r a i n .  

D E V E L O P M E N T  OF THE I N N E R  E A R  I N  TELEOST FISHES 

The d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  t e l e o s t  f i s h e s  ( a n d  i n  t h e  
g r o u n d l i n g  i n  p a r t i c u l a r )  f o l l o w s  e s s e n t i a l l y  t h e  same p a t t e r n  as  
t h a t  f o r  g a n o i d  f i s h z s ,  d i f f e r i n g  f r o m  i t  i n  o n l y  a few r e s p e c t s .  

The p r i m a r y  r u d i m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r ,  t h e  d u a l  a u d i t o r y  f o s s a ,  
i s  o b s e r v e d  i n  t h e  n e u r u l a  s t a g e  on  b o t h  s i d e s  o f  t h e  n e r v e  r i d g e s ,  
w h i l e  a t  t h e  s t a g e  o f  e a r l y  c a u d a l  d e v e l o p m e n t  t h e r e  i s  a s e p a r a t i o n  
o f  t h e  i n d i f f e r e n t  a u d i t o r y  v e s i c l e .  I t  i n c r e a s e s  i n  s i z e  b o t h  b y  
c e l l  d i v i s i o n  a n d  b y  s t r e t c h i n g  o f  t h e  w a l l s ,  a p p a r e n t l y  as  a r e s u l t  
o f  a c c u m u l a t i o n  o f  f l u i d  w i t h i n  t h e  v e s i c l e .  One o f  t h e  w a l l s  b e -  
comes t h i c k e r  t o  f o r m  t h e  s o - c a l l e d  m a c u l a  c o m m u n i s ,  t h e  s i n g l e  r u d i -  
ment  o f  a l l  f u t u r e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r .  A t  t h e  
same t i m e  t h a t  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i s  g r o w i n g ,  t h e  m a c u l a  communis 
i s  a l s o  i n c r e a s i n g  i n  s i z e .  Almost  s i m u l t a n e o u s l y  w i t h  t h e  f o r m a -  
t i o n  o f  t h e  l a t t e r ,  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  g a n g l i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  
a p p e a r s ,  h a v i n g  a n  a p p a r e n t l y  mixed  o r i g i n  ( f r o m  t h e  w a l l  o f  t h e  
a u d i t o r y  v e s i c l e  a n d  f r o m  t h e  g a n g l i o u s  l a m i n a ) .  We d i d  n o t  s u c c e e d  
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i n  d e m o n s t r a t i n g  t h i s  f a c t  c o n c l u s i v e l y  i n  t h e  g r o u n d l i n g ,  h o w e v e r .  
A t  t h e  e n d  o f  e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  ( 4 t h  s t a g e  o f  t h e  e g g  p h a s e ,  
a c c o r d i n g  to R a s s ) ,  t h e r e  is a d i v i s i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i n -  
t o  two p a r t s :  t h e  s o - c a l l e d  p a r s  s u p e r i o r ,  f r o m  w h i c h  t h e  u t r i c u l u s  
a n d  t h e  a m p u l l a e  o f  t h e  a n t e r i o r  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  s u b s e q u e n t l y  
d e v e l o p ,  a n d  t h e  p a r s  i n f e r i o r ,  f r o m  w h i c h  t h e  s a c c u l a ,  a m p u l l a  o f  

same t i m e  t h a t  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  d i v i d e s ,  t h e  m a c u l a  communis a l -  
s o  s p l i t s  i n t o  t w o  p a r t s ,  f r o m  w h i c h  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  l a t e r  d e -  
v e l o p s ,  i n i t i a t i n g  f o r m a t i o n  o f  t h e  o t o l i t h .  H e n c e ,  p r i o r  t o  t h e  
h a t c h i n g  o f  t h e  l a r v a  f r o m  t h e  e g g ,  i t s  i n n e r  e a r  a l r e a d y  c o n t a i n s  
t h e  r u d i m e n t s  o f  two  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  a n d  a n  o t o l i t h  a b o v e  o n e  o f  
t h e m .  

t h e  p o s t e r i o r  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  a n d  l a g e n a  a r e  f o r m e d .  A t  t h e  /91 

The d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  of t e l e o s t  f i s h e s  d i f f e r s  i n  
o n e  r e s p e c t  w h i c h  a p p a r e n t l y  r e f l e c t s  t h e  p h y l o g e n e t i c  f e a t u r e s  o f  
t h e  i n n e r  e a r  o f  v e r t e b r a t e s :  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  a m p u l l a e  a n d  
t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  c r i s t a e  d o  n o t  o c c u r  s i m u l t a n e o u s l y .  A s  
was p o i n t e d  o u t  p r e v i o u s l y  by  e a r l i e r  a u t h o r s  ( K o l m e r ,  1 9 2 7 )  a n d  
c o n f i r m e d  by  u s  i n  t h e  g r o u n d l i n g ,  t h e  a n t e r i o r  v e r t i c a l  s e m i c i r c u -  
l a r  c a n a l  d e v e l o p s  f i r s t ,  f o l l o w e d  b y  t h e  p o s t e r i o r  v e r t i c a l  and  
t h e n  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  However ,  t h e  r u d i m e n t s  o f  
t h e  c r i s t a e  o f  t h e s e  c a n a l s  i n  t h e  g r o u n d l i n g  d e v i a t e  somewhat  f rom 
t h i s  o r d e r :  t h e  c r i s t a e  o f  t h e  two a n t e r i o r  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  
a r e  f o r m e d  a s  a common r u d i m e n t ,  wh ich  t h e n  s p l i t s  i n t o  two  c r i s t a e .  
A l l  o f  t h i s  d i f f e r e n t i a t i o n  d o e s  n o t  t a k e  p l a c e  s i m u l t a n e o u s l y ,  how- 
e v e r ;  f i r s t  d i f f e r e n t i a t i o n  b e g i n s  i n  t h e  c r i s t a  o f  t h e  v e r t i c a l  ca- 
n a l ,  a n d  somewhat  l a t e r  i n  t h e  c r i s t a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l .  

The, h i s t o c h e m i c a l  s t u d i e s  w h i c h  w e  c o n d u c t e d  made i t  p o s s i b l e  
t o  show t h e  s t a g g e r e d  m o r p h o l o g i c a l  a n d  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  
o f  a l l  t h r e e  m a c u l a e :  d i f f e r e n t i a t i o n  b e g i n s  i n  t h e  m a c u l a  u t r i c u -  
l a r i s ,  t h e n  o c c u r s  i n  t h e  m a c u l a  s a c c u l a r i s  and  f i n a l l y  i n  t h e  m a -  
c u l a  l a g e n a r i s .  T h i s  c o u r s e  f o r  t h e  p r o c e s s  c o i n c i d e s  w i t h  t h e  d e -  
v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  t h e  c o u r s e  o f  p h y l o g e n e s i s .  

A f t e r  h a t c h i n g ,  d u r i n g  t h e  l a r v a l  s t a g e ,  a n a t o m i c a l  d e v e l o p -  
ment  o f  t h e  i n n e r  e a r  and  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s ,  
a s  w e l l  as d e v e l o p m e n t  o f  t h e  o t o l i t h ,  t a k e  p l a c e .  D i f f e r e n t i a t i o n  
o f  t h e  m a c u l a  s a c c u l a r i s  a n d  t h e  c r i s t a e  o c c u r s  m a i n l y  a t  t h e  p a s -  
s i v e l y  d r i f t i n g  s t a g e  o f  t h e  l a r v a .  The  b e g i n n i n g  o f  a c t i v e  f e e d -  
i n g ,  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  a c t i v e  m o t i l i t y  o f  t h e  l a r v a ,  i s  c h a r a c t e r -  
i z z d  m a i n l y  b y  c o n s i d e r a b l e  p r o g r e s s  i n  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  
b r a i n  a t  t h e  l e v e l  o f  D e i t e r ' s  n u c l e u s ,  t h e  p r e s e n c e  o f  d i f f e r e n t i -  
a t e d  a r e a s  i n  t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s  a n d  m a c u l a  s a c c u l a r i s ,  t h e  
e a r l y  s t a g e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  t h i r d  m a c u l a  ( m a c u l a  l a g e n a r -  
i s ) ,  and  t h e  p r e s e n c e  o f  d i f f e r e n t i a t e d  a r e a s  i n  t h e  c r i s t a e .  D i f -  
f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  l a y e r  o f  m o l e c u l e s  a n d  c r i s t a e  g e n e r a l -  
l y  d o e s  n o t  o c c u r  s i m u l t a n e o u s l y  t h r o u g h o u t  t h e  r u d i m e n t ,  b u t  f r o m  
t h e  c e n t e r  t o w a r d  t h e  p e r i p h e r y ,  s o  t h a t  a l l  d u r i n g  t h e  e m b r y o n a l  
d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r ,  i n  e a c h  o f  i t s  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s ,  
o n e  c a n  f i n d  b o t h  d i f f e r e n t i a t e d  c e n t r a l  a n d  l e s s  or c o m p l e t e l y  
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u n d i f f e r e n t i a t e d  p e r i p h e r a l  a r e a s ,  w h i c h  show up  e s p e c i a l l y  c l e a r l y  
i n  s t u d i e s  o f  t h e  p r o t e i n s  a n d  n u c l e i c  a c i d s .  Twenty  h o u r s  a f t e r  
h a t c h i n g ,  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  g r o u n d l i n g  i s  c o m p l e t e l y  d i f f e r e n t i -  
a t e d ,  b u t  i t s  g r o w t h  a n d  t h e  g r o w t h  o f  t h e  o t o l i t h s  c o n t i n u e  
t h r o u g h o u t  t h e  l i f e  o f  t h e  i n d i v i d u a l  f i s h .  

A s  f a r  as  i t s  s t r u c t u r e  i s  c o n c e r n e d ,  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i s  com- 
p o s e d  o f  l a r g e  u n d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s ,  i n i t i a l l y  c o n n e c t e d  t o  t h e  
a d j a c e n t  e c t o d e r m  ( F i g .  6 ) .  The c e l l s  i n  t h e  w a l l  o f  s u c h  a v e s i c l e  
a r e  a r r a n g e d  i n  a s i n g l e  l a y e r ,  a n d  h a v e  r a t h e r  l a r g e  o v a l  o r  c i r c u -  
l a r  n u c l e i . ,  e a c h  c o n t a i n i n g  1 or 2 l a r g e  n u c l e o l i .  The  c y t o p l a s m  o f  
t h e s e  c e l l s  c o n t a i n s  a m o d e r a t e  amount  o f  R N A  g r a n u l e s ,  p r o d u c i n g  a 
r e a c t i o n  o f  a v e r a g e  i n t e n s i t y .  T h e i r  n u c l e o l i  a r e  s t a i n e d  v e r y  
b r i g h t l y ,  i n d i c a t i n g  a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  b o t h  D N A  a n d  R N A  i n  
t h e m .  The c e l l s  o f  t h e  a d j a c e n t  g a n g l i o n  a r e  m a r k e d  b y  a much more  
i n t e n s e  r e a c t i o n  t o  b o t h  R N A  a n d  D N A .  The i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  
t o  t o t a l  p r o t e i n  a t  t h i s  s t a g e  i s  a l s o  l o w ,  i n c r e a s i n g  somewhat  t o -  
ward  t h e  a p i c a l  p a r t s  o f  t h e  c e l l s .  The r e a c t i o n s  t o  c a r b o x y l  a n d  
e s p e c i a l l y  t h i o l  g r o u p s  a r e  s t i l l  m i l d e r .  

I n  t h e  g a n g l i o n i c  c e l l s ,  t h e  r e a c t i o n  t o  p r o t e i n  and  i t s  f u n c -  /92 
t i o n a i  g r o u p s  i s  n o t  u n i f o r m :  i t  i s  w e a k e r  i n  some c e l l s  a n d  
s t r o n g e r  i n  o t h e r s ,  b u t  g e n e r a l l y  d o e s  n o t  e x c e e d  a v e r a g e  i n t e n s i t y .  
A t  t h e  b e g i n n i n g  o f  f o r m a t i o n  o f  t h e  common r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p -  
t o r  e p i t h e l i u m ,  t h e  s o - c a l l e d  m a c u l a  communis ,  t h e r e  i s  a g e n e r a l  
d r o p  i n  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  t o  R N A ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  c a r -  
b o x y l  g r o u p s .  The i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  i n  i n d i v i d u a l  c e l l  e l e -  
m e n t s  i s  u n i f o r m ,  h o w e v e r .  

P r i o r  t o  d i v i s i o n  o f  t h e  m a c u l a  communis i n t o  two p a r t s ,  it 
shows a n  i n c r e a s e  i n  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  t o  D N A ,  R N A ,  t o -  
t a l  p r o t e i n ,  a n d  c a r b o x y l  g r o u p s  ( F i g .  7 ) .  The n u c l e i  s t a n d  o u t  
more s h a r p l y  a n d  c l e a r l y  i n  t h e  B r a c h  r e a c t i o n  f o r  n u c l e i c  a c i d s .  
T h e i r  k a r y o p l a s m  shows up more d a r k l y .  I n  t h e  p r o t e i n  r e a c t i o n ,  
t h e r e  i s  a g e n e r a l  i n c r e a s e  i n  t h e i r  i n t e n s i t y  i n  b o t h  t h e  n u c l e u s  
and  c y t o p l a s m .  The r u d i m e n t  o f  t h e  g a n g l i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  
l o s e s  i t s  u n i f o r m i t y ,  as  i s  c l e a r l y  e v i d e n t  when t h e  m a c u l a  communis 
d i v i d e s .  I n  i t s  m e d i o - c a u d a l  p o r t i o n ,  t h e  m a j o r i t y  o f  c e l l s  a s s u m e  
a c h a r a c t e r i s t i c  s h a p e ,  b u t  t h e i r  c y t o p l a s m  i s  r e l a t i v e l y  l o w  i n  
volume a n d  v e r y  r i c h  i n  b r i g h t l y  s t a i n e d  R N A  g r a n u l e s .  The n u c l e i  
o f  t h e s e  c e l l s  a r e  r o u n d e d  i n  s h a p e ,  p o o r  i n  c h r o m a t i n ,  and  c o n t a i n  
n u c l e o l i  w h i c h  a r e  p o o r  i n  R N A .  The r e m a i n i n g  c e l l s  o f  t h e  r u d i m e n t  
o f  t h e  g a n g l i o n  a r e  s m a l l e r  i n  s i z e ,  a s  a r e  t h e i r  n u c l e i .  T h e i r  c y -  
t o p l a s m  i s  p o o r  i n  R N A .  The n u c l e i  a r e  p o o r  i n  D N A ,  b u t  h a v e  v e r y  
c l e a r  n u c l e o l i  r i c h  i n  R N A .  P r i o r  t o  h a t c h i n g ,  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  
i n n e r  e a r  shows a n  i n c r e a s e  i n  R N A  c o n t e n t ,  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c -  
t i o n a l  g r o u p s .  The m o s t  i n t e n s e  p r o t e i n  r e a c t i o n  i s  s e e n  i n  t h e  nu-  
c l e a r  membrane a n d  t h e  n u c l e o l u s .  The  d e v e l o p i n g  o t o l i t h  g i v e s  a 
m i l d  r e a c t i o n  t o  t o t a l  p r o t e i n .  

The p r o c e s s e s  o f  f u r t h e r  m o r p h o l o g i c a l  a n d  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r -  
e n t i a t i o n  t a k e  p l a c e  i n  a l l  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r ,  
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u s u a l l y  a t  t h e  same t i m e  b u t  i n  some c a s e s  a t  d i f f e r e n t  t i m e s .  

A f t e r  h a t c h i n g ,  t h e  l a r v a e  show f o r m a t i o n  of  t h e  m a c u l a  u t r i c u -  
l a r i s  a n d  q u i t e  i n t e n s e  g r o w t h  o f  i t s  o t o l i t h .  The e p i t h e l i u m  o f  
t h e  m a c u l a  i s  i n  two l a y e r s .  The c y t o p l a s m  o f  i t s  c e l l s  i s  v e r y  py-  
r o n i n o p h y l l i c ,  t h a t  i s  t o  s a y ,  t h e  s t a i n  i s  much b r i g h t e r  t h a n  i n  
e a r l i e r  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  The n u c l e i  
a r e  d a r k  b l u e  (when s t a i n e d  a c c o r d i n g  t o  B r a c h )  a n d  t u r b i d ,  S O  t h a t  
t h e i r  s t r u c t u r e  c a n n o t  b e  s e e n .  The  o t o l i t h  l i e s  a b o v e  t h e  m i d d l e  
p o r t i o n  o f  t h e  m a c u l a  a n d  c o n s i s t s  o f  t w o  l a y e r s .  A t  i t s  c e n t e r  i s  
a r o u n d e d ,  c o l o r l e s s  “ n u c l e u s ” ,  s e p a r a t e d  b y  a t h i n  d a r k  l i n e  f r o m  
t h e  o u t e r  y e l l o w i s h - g r e y  l a y e r .  S t a i n i n g  o f  t h e  o t o l i t h  i s  n o n s p e -  
c i f i c ;  i t  h a s  a n  i r r e g u l a r  r o u n d e d  s h a p e ,  b u t  i t s  o u t l i n e  ( w h e r e  i t  
t o u c h e s  t h e  m a c u l a )  i s  v e r y  e v e n  a n d  f l a t .  When a s e c t i o n  o f  i t  i s  
t e s t e d  f o r  t o t a l  p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  g r o u p s ,  t h e  o t o l i t h  g i v e s  a 
w e a k  y e t  d e f i n i t e l y  p o s i t i v e  r e a c t i o n .  The r e a c t i o n  i n  t h e  r u d i -  
m e n t s  o f  t h e  s e n s i t i v e  e p i t h e l i u m  i s  somewhat  more  i n t e n s e ,  w h i l e  
t h a t  i n  t h e  e p i t h e l i u m  l i n i n g  t h e  w a l l  o f  t h e  e a r  i s  m o s t  i n t e n s e .  
The m a c u l a  i s  s e e n  t o  c o n t a i n  r e c e p t o r  c e l l s  w h i c h  d i f f e r  f r o m  t h e  
s u p p o r t i n g  c e l l s  i n  t h e i r  h i g h  p r o t e i n  c o n t e n t .  I n  t h e  n u c l e i  o f  
t h e  r e c e p t o r  c e l l s ,  on t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  n u c l e o l i  show up  v e r y  
c l e a r l y .  The common r u d i m e n t  o f  t h e  c r i s t a e  o f  t h e  a n t e r i o r  ampul -  
l a e  i s  d i v i d e d  i n t o  two r u d i m e n t a r y  s t r u c t u r e s .  

I n  t h e  a d j a c e n t  g a n g l i o n ,  t h e  c e l l s  a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y  a l o w  
p r o t e i n  c o n t e n t  a n d  t h e  p r e s e n c e  o f  a n u c l e o l u s ;  t h e  l a t t e r  i s  r i c h  
i n  p r o t e i n ,  h o w e v e r .  The c y t o p l a s m  i s  much d a r k e r  t h a n  t h e  n u c l e i .  
I t  i s  e a s y  t o  t r a c e  t h e  n e r v e  f i b e r s  r u n n i n g  f r o m  t h e  g a n g l i o u s  
c e l l s  t o  t h e  b r a i n ,  b u t  t h e y  g i v e  t h e  i m p r e s s i o n  o f  n o t  b e i n g  f u l l y  
d i f f e r e n t i a t e d  a t  t h i s  s t a g e .  I t  i s  i n t e r e s t i n g  t o  n o t e  t h a t  a t  
t h i s  s t a g e  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  f o r  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h e  
r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  much w e a k e r  t h a n  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c -  
t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n .  I t  i s  somewhat  h i g h e r  i n  t h e  g a n g l i o n ,  a t -  / 9 3  
t a c k i n g  a v e r a g e  l e v e l s ,  b u t  d i f f e r s  i n  i n d i v i d u a l  c e l l u l a r  e l e m e n t s .  
A t  t h e  same t i m e ,  m e n t i o n  s h o u l d  b e  made o f  t h e  f a c t  t h a t  p r o c e s s i n g  
f o r  c a r b o x y l  g r o u p s  shows up i n  e x t r e m e  c l a r i t y  t h e  f e a t u r e s  o f  t h e  
f i n e  s t r u c t u r e  o f  t h e  v a r i o u s  c e l l s  a n d  t i s s u e s .  I n  t h i s  r e a c t i o n ,  
t h e  o t o l i t h  shows up as  v e r y  p a l e  a n d  c o m p l e t e l y  u n i f o r m .  The g a n g -  
l i o n  i s  s u r r o u n d e d  b y  brown p i g m e n t ,  w h i c h  a l s o  a p p e a r s  a r o u n d  t h e  
d e v e l o p i n g  i n n e r  e a r .  I n  t h e  r e a c t i o n  €or t h i o l  g r o u p s ,  t h e  b r i g h t -  
e s t  a r e a s  a r e  r e p r e s e n t e d  b y  t h e  n u c l e o l i ,  i n  w h i c h  t h e  c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  a t t a i n s  a v e r a g e  i n t e n s i t y .  The f i n e  s t r u c t u r e  
o f  t h e  m a c u l a  c a n n o t  b e  d i s t i n g u i s h e d  i n  t h i s  r e a c t i o n ,  s i n c e  t h e  
c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i s  more or l e s s  u n i f o r m  i n  b o t h  t h e  
n u c l e u s  a n d  c y t o p l a s m .  The k a r y o p l a s m  o f  t h e  n u c l e i  i s  a l s o  s t a i n e d ,  
b u t  more b r i g h t l y .  

- 

When a c t i v e  f e e d i n g  b e g i n s ,  t h e  m o s t  c h a r a c t e r i s t i c  f e a t u r e  i s  
t h e  h i g h l y  a d v a n c e d  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  b r a i n  ( a t  t h e  l e v e l  o f  
D e i t e r ’ s  n u c l e u s ) ,  i n d i c a t i n g  e s t a b l i s h m e n t  o f  t h e  l i n k  b e t w e e n  t h e  
r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  a n d  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m ,  
r e i n f o r c e d  b y  t h e  p r e s e n c e  o f  s y n a p s e s  b e t w e e n  t h e  f i b e r s  o f  t h e  
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e i g h t h  n e r v e  a n d  t h e  l a r g e  n e u r o n s  o f  t h e  b r a i n .  I n  s e c t i o n s ,  t h e  
e a r  a p p e a r s  t o ' b e  r a t h e r  c o m p l e x l y  o r g a n i z e d ,  a l t h o u g h  a d e f i n i t i v e  
c o n f i g u r a t i o n  h a s  n o t  b e e n  a t t a i n e d .  A t  t h e  c e n t e r  o f  t h e  m a c u l a  
u t r i c u l a r i s ,  b e n e a t h  t h e  o t o l i t h ,  o n e  c a n  s e e  t h e  w e l l - d i f f e r e n t i -  
a t e d  c y l i n d r i c a l  s e n s o r y  c e l l s  a n d  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  a c c o m p a n y i n g  
t h e m .  Due t o  t h e  low p r o t e i n  c o n c e n t r a t i o n ,  t h e  s e n s o r y  h a i r s  c a n  
b e  s e e n  o n l y  w i t h  d i f f i c u l t y .  A l o n g  t h e  e d g e s  o f  t h e  m a c u l a  t h e r e  
a r e  s t i l l  u n d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s ,  m a r k e d  by  a h i g h  R N A  c o n t e n t  r e l a -  
t i v e  t o  t h e  d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s  as w e l l  a s  a l o w e r  p r o t e i n  c o n t e n t  
( F i g .  8 ) .  

The p r o c e s s e s  o f  c e l l u l a r  d i f f e r e n t i a t i o n  c o n t i n u e  i n  t h e  
s u b j a c e n t  g a n g l i o n .  The i n d i v i d u a l  g a n g l i o u s  c e l l s  come t o  r e s e m b l e  
t h e  d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s  i n  t h e i r  c h a r a c t e r i s t i c s ,  b u t  d i f f e r  f r o m  
them i n  a l a c k  o f  t i g r o i d  a n d  t h e  p r e s e n c e  o f  a n  e c c e n t r i c a l l y  l o -  
c a t e d  n u c l e o l u s  r i c h  i n  R N A  a n d  p r o t e i n .  T h i o l  g r o u p s  a r e  m o s t  
p o o r l y  r e p r e s e n t e d  i n  t h e  c e l l s  o f  t h e  i n n e r  e a r .  T h e i r  c o n c e n t r a -  
t i o n  i s  somewhat  g r e a t e r  i n  t h e  s u b j a c e n t  g a n g l i o n ,  w h e r e  t h e y  a r e  
r i c h e s t  i n  t h e  p e r i n u c l e o n e m  o f  t h e  n u c l e o l u s ,  t h e  n u c l e a r  membrane ,  
a n d  t h e  c y t o p l a s m  o f  more  d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s .  I t  i s  i m m e d i a t e l y  
a p p a r e n t  t h a t  t h e  t h i o l  g r o u p s  a r e  a r r a n g e d  i n  d i f f e r e n t  ways i n  t h e  
g a n g l i o n ,  w h i l e  t h e i r  a r r a n g e m e n t  i n  t h e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  
i n n e r  e a r  i s  v e r y  u n i f o r m .  

Two d a y s  a f t e r  t h e  b e g i n n i n g  o f  a c t i v e  f e e d i n g ,  t h e  m a c u l a e  
a n d  c r i s t a e  show a g r a d u a l  i n c r e a s e  i n  t h e  number  of d i f f e r e n t i a t e d  
r e c e p t o r  c e l l s ,  w i t h  a c c u m u * l a t i o n  o f  g r a n u l a r  R N A  i n  t h e  a p i c a l  a n d  
b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  s e n s o r y  c e l l s .  The s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  much 
p o o r e r  i n  R N A .  The a p p e a r a n c e  o f  N i s s l ' s  s u b s t a n c e  c a n  b e  s e e n  i n  
i n d i v i d u a l  g a n g l i o u s  c e l l s .  I n  p r e p a r a t i o n s  t r e a t e d  f o r  t o t a l  p r o -  
t e i n ,  a s h a r p  i n c r e a s e  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  l a t t e r  i s  o b s e r v -  
e d  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  a n d  e s p e c i a l l y  i n  t h e  g a n g l i o n  o f  t h e  
e i g h t h  n e r v e .  The s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a  i s  d a r k ,  becom- 
i n g  somewhat  more p a l e . a t  t h e  a p i c a l  e n d s .  The s e n s o r y  h a i r s  a r e  
c o l o r l e s s  a s  u s u a l .  The r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a  h a s  t h e  
same a p p e a r a n c e ,  b u t  h e r e  t h e  p r o t e i n  c o n t e n t  i s  more u n i f o r m  o v e r  
t h e  e n t i r e  l e n g t h  o f  t h e  r e c e p t o r  l a y e r .  

F o u r  d a y s  a f t e r  t h e  b e g i n n i n g  o f  a c t i v e  f e e d i n g ,  a l l  t h r e e  
m a c u l a e  a p p e a r  t o  b e  c o m p l e t e l y  d i f f e r e n t i a t e d ,  b u t  t h e i r  c y t o c h e m i -  
c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  a n d  t h e  d e g r e e  o f  f u n c t i o n i n g  a p p a r e n t l y  d i f f e r  
somewha t .  I n  p r e p a r a t i o n s  t r e a t e d  f o r  n u c l e i c  a c i d s  a c c o r d i n g  t o  
B r a c h ,  a l l  t h r e e  m a c u l a e  d i f f e r  f r o m  o n e  a n o t h e r  i n  t h e  c o n t e n t  a n d  
d i s t r i b u t i o n  of R N A .  The m a c u l a  s a c c u l a r i s  i s  p o o r e s t  i n  R N A .  A S  
u s u a l ,  t h e  c r i s t a e  a p p e a r  somewhat  l e s s  d i f f e r e n t i a t e d ,  b u t  n o t h i n g  
c a n  b e  s a i d  a b o u t  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  c u p o l a .  I n  t h e  g a n g l i o n  E 
o f  t h e  e i g h t h  n e r v e ,  t h e  m a j o r i t y  of  g a n g l i o u s  c e l l s  i n c r e a s e  c o n -  
s i d e r a b l y  i n  s i z e  as  t h e i r  c y t o p l a s m  i n c r e a s e s ;  t h e  l a t t e r  i s  mark -  
e d l y  r i c h  i n  R N A .  The  R N A  d i s t r i b u t i o n  i n  them c h a n g e s  i n  c o n n e c t i o n  
w i t h  t h e  f o r m a t i o n  o f  N i s s l ' s  s u b s t a n c e  ( F i g .  9 ) .  The d e v e l o p m e n t  
o f  t h e  e a r  h a s  become a n a t o m i c a l l y  d e f i n i t i v e ,  v a r y i n g  f r o m  t h i s  
s t a t e ,  p e r h a p s ,  i n  t h e  p u r e l y  d i m e n s i o n a l  r e l a t i o n s h i p s  o f  t h e  i n d i -  
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v i d u a l  p a r t s .  For t h e  f i r s t  t i m e ,  t h e  s e n s o r y  h a i r s  become h i g h l y  
v i s i b l e  i n  t h e  p r o t e i n  r e a c t i o n ,  a l t h o u g h  t h e  p r o t e i n  c o n t e n t  i n  them 
i s  v e r y  s m a l l  a n d  t h e y  a p p e a r  n e a r l y  c o l o r l e s s  i n  b o t h  t h e  r e a c t i o n  
f o r  t o t a l  p r o t e i n  a n d  t h a t  f o r  c a r b o x y l  g r o u p s .  I n  t h e  r e a c t i o n  f o r  
t h i o l  g r o u p s ,  t h e  p r e s e n c e  o f  a l i g h t  s t a i n i n g  c a n  b e  d i s c e r n e d  i n  
t h e m .  I n  a l l  p r o t e i n  r e a c t i o n s  i n  t h e  r e c e p t o r  l a y e r ,  t h e  a p i c a l  e n d s  
o f  t h e  s e n s o r y  c e l l s  a n d  t h e i r  c u t i c l e  show u p  d a r k e s t .  The c o n t e n t  
o f  t h i o l  g r o u p s  i s  t h e  same i n  b o t h  t h e  c y t o p l a s m  a n d  t h e  k a r y o p l a s m  
o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s ;  a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  c a n  b e  se 'en  i n  t h e  n u c l e -  
a r  membranes  a n d  c h r o m a t i n .  The r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c -  
u l a r i s  o f t e n  show a d i f f e r e n t  d e g r e e  o f  e c c e n t r i c  l o c a t i o n  o f  t h e  
n u c l e o l u s ,  a s  w e l l  a s  i t s  e m e r g e n c e  i n t o  t h e  b a s a l  p o r t i o n  o f  t h e  
c e l l ;  t h e  l a t t e r  e v e n t  i s  e s p e c i a l l y  p r o n o u n c e d  i n  t h e  r e a c t i o n  f o r  
c a r b o x y l  g r o u p s .  T h i s  p r o c e s s  i s  e v i d e n t l y  l i n k e d  t o  t h e  i n c i p i e n t  
f u n c t i o n  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s .  I n  t h e  g a n g l i o u s  c e l l s ,  t h e  mos t  
d e f i n i t e  r e a c t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  p e r i n u c l e o n e m  
o f  t h e  n u c l e o l i .  A t  t h i s  s t a g e ,  t h e  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  
t h e  c e l l u l a r  e l e m e n t s  o f  t h e  a u d i t o r y  s p o t s  or m a c u l a e  ( m a c u l a  u t r i c -  
u l a r i s ,  m a c u l a  s a c c u l a r i s ,  a n d  m a c u l a  l a m i n a r i s )  i s  e v i d e n t l y  c o m p l e t e ,  
a n d  t h e  s l i g h t  s h i f t s  o f  p r o t e i n  a n d  R N A  t h a t  c a n  s o m e t i m e s  b e  s e e n  
i n  them a r e  b a s i c a l l y  l i n k e d  t o  t h e  s p e c i f i c  f u n c t i o n  o f  t h o s e  r e c e p -  
t o r s .  However ,  t h e  p r o c e s s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  c o n t i n u e s  f o r  some 
t i m e  i n  t h e  c r i s t a e .  U n t i l  t h e  1 9 t h  d a y ,  t h e r e  i s  a d e f i n i t e  c y t o -  
c h e m i c a l  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  c e n t r a l  a n d  p e r i p h e r a l  p a r t s  o f  t h e  
c r i s t a ,  w h i c h  a r e  r e p r e s e n t e d  a t  t h i s  s t a g e  by  s t i l l  i n c o m p l e t e l y  
d i f f e r e n t i a t e d  c e l l u l a r  e l e m e n t s .  I t  i s  i n t e r e s t i n g  t h a t  t h e  c o n -  
t e n t  o f  n u c l e i c  a c i d s  i n  them i s  h i g h e r  ( b u t  t h e  t o t a l  p r o t e i n  i s  low-  
e r )  t h a n  i n  t h e  d i f f e r e n t i a t e d  c e n t r a l  p o r t i o n s .  The d i f f e r e n t i a t i o n  
o f  t h e  c r i s t a e  i s  c o m p l e t e  by  t h e  2 0 t h  d a y ,  when t h e  c y t o c h e m i c a l  
d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  c e n t r a l  a n d  p e r i p h e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c r i s -  
t a e  d i s a p p e a r s .  

A s t u d y  o f  t h e  g l y c o g e n  h a s  shown t h a t  i n  t h e  g r o u n d l i n g ,  a t  
t h e  s t a g e  o f  e a r l y  c a u d a l  d e v e l o p m e n t ,  a l l  t h e  c e l l s  of  t h e  a u d i t o r y  
v e s i c l e  a r e  f i l l e d  w i t h  g l y c o g e n ,  a s  a r e  a l l  t h e  o t h e r  t i s s u e s  o f  
t h e  e m b r y o .  The g l y c o g e n  g r a n u l e s  a r e  p a c k e d  S O  d e n s e l y  t h a t  n o t  
e v e n  t h e  n u c l e i  c a n  b e  d i s t i n g u i s h e d  w i t h i n  t h e  c e l l s .  A s  d e v e l o p -  
ment  p r o c e e d s ,  t h e  amount  o f  g l y c o g e n  i n  t h e  c e l l s  d e c r e a s e s  some- 
w h a t ,  s o  t h a t  by  t h e  s t a g e  a t  w h i c h  t h e  h e a d  s e p a r a t e s  i t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  s e e  e a s i l y  t h e  c o l o r l e s s  n u c l e i  i n  t h e  c e l l s  o f  t h e  a u d i t o r y  
v e s i c l e .  When t h e  y o u n g  h a t c h  f r o m  t h e  e g g  ( 4 t h  e g g  s t a g e  a c c o r d i n g  
t o  R a s s ,  1 9 2 5 1 ,  g l y c o g e n  i s  c o m p l e t e l y  a b s e n t  f rom t h e  r u d i m e n t  o f  
t h e  i n n e r  e a r .  A p i n k  c o l o r a t i o n  i s  v i s i b l e  i n  t h e  a p i c a l  e n d s  o f  
t h e  c e l l s  i n  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a n d  t h e  c e l l  
w a l l s ,  b u t  h e r e  t h e  p o s i t i v e  S c h i c k  r e a c t i o n  i s  n o t  r e l a t e d  t o  t h e  
p r e s e n c e  o f  g l y c o g e n ;  i t  a p p a r e n t l y  d e p e n d s  on  t h e  p r e s e n c e  o f  muco- 
p o l y s a c c h a r i d e s .  G l y c o g e n  i s  f o u n d  i n  v e r y  s m a l l  a m o u n t s  i n  t h e  
form o f  c l e a r  g r a n u l e s  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n s  o f  some c e l l s .  The 
c e l l s  i n  t h e  r u d i m e n t a r y  g a n g l i o n  a r e  f r e e  o f  g l y c o g e n .  The n e r v e  
f i b e r s  g i v e  a m i l d l y  p o s i t i v e  S c h i c k  r e a c t i o n ,  w h i c h  i s  i n  a l l  p r o b -  
a b i l i t y  l i n k e d  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  some m u c o p o l y s a c c h a r i d e s  i n  t h e m .  
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A f t e r  h a t c h i n g  ( 6  d a y s  a f t e r  f e r t i l i z a t i o n ) ,  g l y c o g e n  i s  com- 
p l e t e l y  a b s e n t  f r o m  t h e  r u d i m e n t s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  
m a c u l a e .  A m i l d l y  p o s i t i v e  S c h i c k  r e a c t i o n ,  n o t  r e l a t e d  t o  g l y c o g e n ,  
i s  g i v e n  by  t h e  i n t e r c e l l u l a r  b o u n d a r i e s ,  w h i l e  a v e r y  d e f i n i t e  r e -  
a c t i o n  i s  o b t a i n e d  i n  t h e  b a s i l a r  membrane a n d  t h e  o t o l i t h s .  A t  
t h i s  s t a g e ,  g l y c o g e n  i s  f o u n d  o n l y  i n  s m a l l  amoun t s  i n  t h e  c e l l s  o f  
t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  g a n g l i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e .  On t h e  7 t h  d a y ,  - / 9 5  
t h e r e  i s  a l s o  a m i l d l y  p o s i t i v e  r e a c t i o n  i n  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  o t o -  
l i t h  membrane.  

The m a c u l a  u t r i c u l a r i s  o f  t h e  p a s s i v e l y  d r i f t i n g  l a r v a  h a s  a 
l i g h t  p i n k  b a c k g r o u n d  a n d  somewhat  l a r g e r  g r a n u l a r  i n c l u s i o n s  o f  g l y -  
c o g e n  i n  t h e  a p i c a l  a n d  b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c e l l s .  The s e n s o r y  
h a i r s  a r e  c o l o r l e s s .  The c e l l s  w i t h  g l y c o g e n  i n c l u s i o n s  a r e  l o c a t e d  
a t  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  m a c u l a  b e n e a t h  t h e  o t o l i t h ,  w h i c h  g i v e s  
a v e r y  d e f i n i t e l y  p o s i t i v e  S c h i c k  r e a c t i o n .  The l a t t e r  i s  n o t  r e -  
moved by s a l i v a ,  h o w e v e r ;  : . e . ,  i t  d o e s  n o t  d e p e n d  on t h e  p r e s e n c e  
o f  g l y c o g e n  b u t  on some m u c o p o l y s a c c h a r i d e .  The o t o l i t h  h a s  a s t r a t -  
i f i e d  a p p e a r a n c e :  a t  t h e  c e n t e r  t h e r e  i s  a p a l e r  " n u c l e u s " ,  a n d  a -  
r o u n d  i t  a r e  two c o n c e n t r i c  l a y e r s ,  t h e  i n n e r  one  d a r k e r  and  t h e  
o u t e r  one  l i g h t e r .  We h a v e  b e e n  u n a b l e  t o  d e t e r m i n e  t h e  n a t u r e  o f  
t h i s  S c h i c k - p o s i t i v e  s u b s t a n c e  ( F i g .  1 0 ) .  

T h e r e  i s  n o  g l y c o g e n  i n  t h e  g a n g l i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  a t  
t h i s  s t a g e .  

I n  t h e  a c t i v e l y  moving  l a r v a ,  a f t e r  t h e  b e g i n n i n g  o f  a c t i v e  
f e e d i n g  ( 1 4  d a y s  a f t e r  f e r t i l i z a t i o n ) ,  l a r g e  a n d  v e r y  c l e a r  g r a n u l e s  
o f  g l y c o g e n  a r e  v i s i b l e  i n  a l l  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  m a c u l a  i n  t h e i r  
b a s a l  p o r t i o n s  ( F i g .  11). The s e n s o r y  h a i r s  a r e  p a l e  p i n k  i n  c o l o r .  
A l l  o f  t h e  r e m a i n i n g  c e l l s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  g i v e  a m i l d l y  
p o s i t i v e  S c h i c k  r e a c t i o n ,  w h i c h  i s  n o t  d e s t r o y e d  by  s a l i v a .  A q u i t e  
d e f i n i t e  S c h i c k  r e a c t i o n  i s  g i v e n  by t h e  n e r v e  f i b e r s  w h i c h  t e r m i n -  
a t e  a t  t h e  s e n s o r y  c e l l s ;  a c o n t r o l  t r e a t m e n t  w i t h  s a l i v a  shows t h a t  
i n  t h i s  c a s e  g l y c o g e n  i s  p r e s e n t .  A s  b e f o r e ,  t h e  o t o l i t h  g i v e s  a 
v e r y  d e f i n i t e  S c h i c k - p o s i t i v e  r e a c t i o n .  A f t e r  f i x i n g  w i t h  S h a b a d a s h  
n e u t r a l  f i x e r ,  t h e  s t r a t i f i c a t i o n s  m e n t i o n e d  e a r l i e r  s t a n d  o u t  more 
c l e a r l y .  The S c h i c k - p o s i t i v e  r e a c t i o n  i n  t h e  o t o l i t h  i n c r e a s e s  s i g -  
n i f i c a n t l y  i n  t h e  l a r v a  f o l l o w i n g  t h e  b e g i n n i n g  o f  a c t i v e  f e e d i n g .  
A t  t h i s  s t a g e  t h e  g l y c o g e n  a l s o  a p p e a r s  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  
c r i s t a e .  

I n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  o f  t h e  g a n g l i o n  o f  t h e  e i g h t h  
n e r v e ,  t h e r e  i s  a l i g h t  p i n k  c o l o r  w h i c h  i s  removed by  s a l i v a .  

I n  a c t i v e l y  f e e d i n g  l a r v a e  o f  more a d v a n c e d  a g e  ( 1 6  d a y s  a f t e r  
f e r t i l i z a t i o n ) ,  t h e  amount  o f  g l y c o g e n  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  
m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  i n c r e a s e s ;  t h i s  i s  e v i d e n t l y  l i n k e d  t o  t h e  c o n -  
t i n u i n g  d i f f e r e n t i a t i o n  a n d  t h e  i n c r e a s e  i n  t h e  number  o f  d i f f e r e n -  
t i a t e d  r e c e p t o r  c e l l s  i n  t h e s e  f o r m a t i o n s .  A d e f i n i t e l y  p o s i t i v e  
S c h i c k  r e a c t i o n  i s  p r o d u c e d  b y  t h e  a p i c a l  s u r f a c e  o f  t h e  r e c e p t o r  
e p i t h e l i u m ;  it i s  e v i d e n t l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  d e v e l o p i n g  c u t i c l e .  
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T h i s  c o l o r a t i o n  i s  n o t  r emoved  b y  s a l i v a ,  h o w e v e r .  The p i n k  c o l o r  
i s  r e t a i n e d  i n  t h e  g a n g l i o u s  c e l l s ,  b u t  t h e r e  a r e  n o  g r a n u l a r  i n c l u -  
s i o n s  o f  g l y c o g e n  i n  t h e m .  The  o t o l i t h  r e t a i n s  t h e  f o r m e r  S c h i c k -  
p o s i t i v e  r e a c t i o n .  The  same p i n k  c o l o r  i s  shown b y  t h e  l i m i t s  o f  
t h e  c e l l s ,  w h i c h  r e t a i n  i t  e v e n  a f t e r  t h e  c o n t r o l  t r e a t m e n t  w i t h  s a -  
l i v a .  The  h a i r s  h a v e  a p i n k  c o l o r  a f t e r  f i x i n g  i n  a s a t u r a t e d  s o l u -  
t i o n  o f  p i c r i c  a c i d  i n  a b s o l u t e  a l c o h o l ,  a n d  a p p e a r  c o l o r l e s s  a f t e r  
f i x i n g  w i t h  a n e u t r a l  S h a b a d a s h  m i x t u r e .  The  same p i c t u r e  i s  s e e n  
i n  l a r v a e  o f  more a d v a n c e d  a g e .  

Summing up  b r i e f l y  w h a t  w e  h a v e  s t a t e d  a b o v e ,  w e  c a n  s a y  t h a t  
t h e  o r g a n o t y p i c a l  p e r i o d  i n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  
g r o u n d l i n g  i s  a l r e a d y  c o m p l e t e  a t  t h e  p r o t o l a r v a l  s t a g e ,  b u t  d o e s  n o t  
o c c u r  s i m u l t a n e o u s l y  f o r  a l l  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s .  The  p e r i o d  o f  c y -  
t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  comes somewhat  s o o n e r  i n  t h e  m a c u l a  u t r i c -  
u l a r i s  t h a n  i n  t h e  m a c u l a  s a c c u l a r i s  a n d  t h e  m a c u l a  l a g e n a r i s ;  i n  t h e  
c r i s t a e ,  i t  s t a r t s  i n  t h e  v e r t i c a l  c a n a l s  a n d  t h e n  i n  t h e  h o r i z o n t a l  
o n e s .  The e n d  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  same o r d e r .  
T h i s  s t e p - b y - s t e p  d e v e l o p m e n t  o f  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  r e -  
f l e c t s  t h e  p a t h  o f  p h y l o g e n e t i c  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  a n d  
shows  up more c l e a r l y  i n  t h e  o n t o g e n e s i s  o f  l o w e r  v e r t e b r a t e s ,  t e n d -  
i n g  t o  d i s a p p e a r  i n  h i g h e r  o n e s .  A c c u m u l a t i o n  o f  R N A  a n d  p r o t e i n  
a l w a y s  p r e c e d e s  t h e  s t a r t  o f  c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n ,  b u t  i t s  / 9  6 
c o u r s e  i s  u s u a l l y  l i n k e d  w i t h  a d r o p  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  a n d  - 
p r o t e i n  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  d i f f e r e n t i a t i n g  c e l l s  and  a s h i f t  o f  t h e  
n u c l e o l u s  t o w a r d  t h e  b a s a l  p o l e  o f  t h e  n u c l e u s ,  ? . e . ,  t o w a r d  t h e  nu -  
c l e a r  membrane .  D i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  g a n g l i o u s  e l e m e n t s  o f  t h e  
g a n g l i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  t a k e s  p l a c e  p a r a l l e l  w i t h  t h e  r e c e p t o r  
s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r ,  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  whose  i n d i v i d u a l  
p a r t s  a l s o  d i f f e r s  somewhat  i n  t i m e .  The c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  
o f  a l l  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  f o l l o w s  t h e  e x a c t  same 
p a t t e r n :  a t  t h e  s t a r t ,  a common c e l l u l a r  r u d i m e n t  d i v i d e s  i n t o  t h e  
s u p p o r t i n g  a n d  f u t u r e  r e c e p t o r  c e l l s ,  a f t e r  w h i c h  t h e  f i n e  p r o c e s s e s  
o f  d i f f e r e n t i a t i o n  b e g i n  w i t h i n  t h e s e  c e l l  g r o u p s .  I t  d o e s  n o t  O C -  

c u r  s i m u l t a n e o u s l y  a l l  t h r o u g h  t h e  r u d i m e n t ,  b u t  b e g i n s  i n  i t s  c e n -  
t r a l  p o r t i o n s  a n d  moves t o w a r d  t h e  p e r i p h e r y .  I n  t h e  m a c u l a ,  t h i s  
p r o c e s s  i s  l i n k e d  t o  a s i g n i f i c a n t  d e g r e e  w i t h  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  
t h e  o t o l i t h ,  t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  a c o n n e c t i o n  w i t h  t h e  d i f f e r e n t i -  
a t i n g  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m ,  a n d  w i t h  t h e  e f f e c t  o f  t h e  e x t e r n a l  
medium on t h e  d e v e l o p i n g  o r g a n .  M o r p h o l o g i c a l  a s p e c t s  o f  d i f f e r e n -  
t i a t i o n  i n c l u d e  c h a n g e s  i n  t h e  s h a p e s  o f  t h e  c e l l s ,  a s  w e l l  a s  t h e  
f o r m a t i o n  o f  s y n a p s e s ,  c u t i c l e s ,  a n d  s e n s o r y  h a i r s  on  t h e  r e c e p t o r  
c e l l s ;  c y t o c h e m i c a l  c h a n g e s  i n c l u d e  a c h a n g e  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  
p r o t e i n  a n d  n u c l e i c  a c i d s ,  a n d  t h e i r  r e d i s t r i b u t i o n  w i t h i n  t h e  c e l l  
i t s e l f .  

The s t u d y  o f  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  g r o u n d l i n g  
h a s  shown v e r y  m a r k e d  t i m e  d i f f e r e n c e s  f o r  t h e  p e r i o d s  o f  t h e  b e g i n -  
n i n g  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  v a r i o u s  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  
e a r ,  w i t h  u n i f o r m i t y  o f  t h e  a c t u a l  p r o c e s s  o f  o r g a n i c  a n d  c e l l u l a r  
d i f f e r e n t i a t i o n .  One m i g h t  t h i n k  t h a t  t h e s e  t i m e  d i f f e r e n c e s  were  
l i n k e d  w i t h  a r e f l e c t i o n  o f  t h e  p h y l o g e n e t i c  d e v e l o p m e n t  o f  t h i s  
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o r g a n  i n  i t s  o n t o g e n e s i s .  T h i s  i s  e s p e c i a l l y  t r u e  o f  t h e  d i f f e r e n c e  
i n  t h e  t i m e s  o f  b e g i n n i n g  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s -  
t a e  on t h e  one  h a n d  a n d  t h e  d e v e l o p m e n t  of  t h e  c r i s t a e  o f  t h e  a n t e r -  
i o r  v e r t i c a l  a n d  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  f r o m  a s i n g l e  r u d i -  
men t  on t h e  o t h e r .  T h i s  c a n  b e  u n d e r s t o o d  f r a m  t h e  s t a n d p o i n t  o f  t h e  
l a t e r  a p p e a r a n c e  o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l  i n  p h y l o g e n e s i s .  I t  i s  more 
d i f f i c u l t  t o  e x p l a i n  t h e  r e a s o n  f o r  t h e  d i f f e r e n c e  i n  t i m e  f o r  t h e  
b e g i n n i n g  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s ,  m a c u l a  sac-  
c u l a r i s ,  a n d  m a c u l a  l a g e n a r i s ,  s i n c e  w e  know p r a c t i c a l l y  n o t h i n g  
a b o u t  t h e i r  p h y l o g e n e s i s  w i t h i n  t h e  l i m i t s  o f  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  v e r -  
t e b r a t e s .  

A c h a r a c t e r i s t i c  f e a t u r e  o f  t h e  u n d i f f e r e n t i a t e d  a u d i t o r y  v e s -  
i c l e  o f  t h e  g r o u n d l i n g  i s  t h e  a v e r a g e  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  
and  p r o t e i n ,  t h e  somewhat  s m a l l e r  amount  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  a n d  t h e  
s m a l l  q u a n t i t y  o f  t h i o l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  However ,  t h e  
c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  a n d  p r o t e i n  i s  v e r y  h i g h  i n  t h e  nu -  
c l e o l u s .  A h i g h  i n t e n s i t y  f o r  t h e s e  r e a c t i o n s  i s  t y p i c a l  o f  t h e  r u -  
d i m e n t a r y  g a n g l i o n ,  i n  c o n t r a s t  t o  t h e  i n d i v i d u a l  c e l l s .  

The c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e s e  s u b s t a n c e s  d e c r e a s e s  upon f o r m a t i o n  
o f  t h e  common r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  o r g a n s  o f  t h e  i n n e r  e a r ,  t h e  
s o - c a l l e d  m a c u l a  communis .  The p e r i o d  o f  t i m e  b e t w e e n  i t s  f o r m a t i o n  
a n d  i t s  d i v i s i o n  i n t o  s e p a r a t e  r u d i m e n t s  i s  c h a r a c t e r i z e d  by  t h e  a c -  
c u m u l a t i o n  o f  t h e s e  c h e m i c a l ,  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s ,  e x p r e s s -  
e d  h i s t o c h e m i c a l l y  b y  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e s e  s u b -  
s t a n c e s .  When t h e  e p i t h e l i a l  c e l l s  a r e  m o d i f i e d  t o  become r e c e p t o r  
a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  a r a t h e r  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i s  r e t a i n e d  
i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  b o t h  v a r i e t i e s .  The c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n c e s  
l i e  m a i n l y  i n  t h e  D N A  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e i r  c h r o m a t i n .  I t  i s  i n -  
t e r e s t i n g  t h a t  t h e  p r o t e i n  h a s  a h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  r e c e p t o r  
c e l l s  t h a n  i n  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  i n  w h i c h  a v e r y  h i g h  c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  p r o t e i n  i s  f o u n d  o n l y  i n  t h e  n u c l e o l u s .  The c o n c e n t r a t i o n  
o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  d e c r e a s e s ,  b u t  a t  t h e  
same t i m e  i t  becomes  v e r y  e a s y  t o  d i s t i n g u i s h  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  
i n d i v i d u a l  c e l l s  a n d  t h e i r  c o m p o n e n t s .  The t h i o l  g r o u p s  g i v e  a weak - / 9 7  
a n d  v e r y  u n i f o r m  r e a c t i o n  t h r o u g h o u t  t h e  who le  r u d i m e n t ,  w h i c h  b e -  
comes more i n t e n s e  i n  t h e  n u c l e o l u s .  

The d i f f e r e n c e s  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i n  t h e  d i f f e r -  
e n t i a t e d  and  u n d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s  c a n  b e  s e e n  c l e a r l y  i n  v a r i o u s  
r e c e p t o r  o r g a n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  l a r v a l  g r o u n d l i n g  f o l l o w i n g  
t h e  s t a r t  o f  a c t i v e  f e e d i n g ,  when e a c h  r e c e p t o r  s t r u c t u r e  c o n t a i n s  
c e n t r a l  d i f f e r e n t i a t e d  a n d  p e r i p h e r a l  u n d i f f e r e n t i a t e d  p a r t s .  T h e r e  
i s  a n  i n v e r s e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  r e a c t i o n s  t o  n u c l e i c  a c i d s  
a n d  p r o t e i n s ;  w h i l e  t h e  c e l l s  o f  t h e  u n d i f f e r e n t i a t e d  p a r t s  a r e  mark-  
e d  by  a much h i g h e r  c o n t e n t  o f  R N A  r e l a t i v e  t o  t h e  d i f f e r e n t i a t e d  
p a r t s ,  t h e y  h a v e  a c h a r a c t e r i s t i c a l l y  s m a l l e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  
p r o t e i n .  

The r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  p o o r  i n  t h i o l  g r o u p s ,  
w h i c h  a r e  e v i d e n t l y  o n l y  r e m o t e l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  p r o c e - s s e s  o f  
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c e l l u l a r  d i f f e r e n t i a t i o n .  I n  t h e  d i f f e r e n t i a t i n g  g a n g l i o n ,  h o w e v e r ,  
t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i s  much h i g h e r  t h a n  i n  t h e  r e c e p -  
t o r  e p i t h e l i u m ,  a n d  t h e i r  d i s t r i b u t i o n  d u r i n g  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  
t h e  g a n g l i o u s  c e l l s  c h a n g e s  n o t i c e a b l y ,  w h i c h  i s  i n d i c a t i v e  o f  t h e i r  
d i r e c t  i n v o l v e m e n t  i n  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  g a n g l i o u s  c e l l s .  

S u b s e q u e n t  p r o c e s s e s  o f  c e l l u l a r  d i f f e r e n t i a t i o n  a r e  l i n k e d  t o  
a c o n s i d e r a b l e  d e g r e e  w i t h  t h e  r e d i s t r i b u t i o n  o f  R N A  a n d  a c h a n g e  i n  
i t s  c o n c e n t r a t i o n .  T h u s ,  t h e  d i f f e r e n t i a t i n g  r e c e p t o r  c e l l s  show a n  
a c c u m u l a t i o n  of g r a n u l a r  R N A  i n  t h e  a p i c a l  a n d  b a s a l  p a r t s  o f  t h e i r  
c y t o p l a s m ,  w h i l e  t h e r e  i s  a s i m u l t a n e o u s  l a c k  o f  R N A  i n  t h e  c y t o -  
p l a s m  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  The f i n a l  s t a g e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  
o f  t h e  g a n g l i o n i c  c e l l s  a r e  l i n k e d  w i t h  t h e  a p p e a r a n c e  i n  t h e i r  c y -  
t o p l a s m  o f  N i s s l ' s  s u b s t a n c e ,  w h i c h  i s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  a h i g h  R N A  
c o n c e n t r a t i o n .  A c h a r a c t e r i s t i c  f e a t u r e  o f  d i f f e r e n t i a t e d  r e c e p t o r  
c e l l s  i s  t h e  i n c r e a s e  i n  i n t e n s i t y  o f  t h e  p r o t e i n  r e a c t i o n  i n  t h e  
b a s a l  a n d  p e r i n u c l e a r  z o n e s  of t h e  c y t o p l a s m  a n d  i n  t h e  s u p p o r t i n g  
c e l l s .  T h e r e  i s  v e r y  l i t t l e  o f  i t  i n  t h e  s e n s o r y  h a i r s .  T h e i r  r e -  
a c t i o n  t o  p r o t e i n  i n c r e a s e s  t o w a r d  t h e  e n d  o f  d i f f e r e n t i a t i o n .  

A s  t h e  c u t i c l e  d e v e l o p s ,  t h e  i n t e n s i t y  of t h e  p r o t e i n  r e a c t i o n s  
i n c r e a s e s  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  i n  t h e  
c u t i c l e .  

A s t u d y  o f  g l y c o g e n  i n  t h e  p r o c e s s  o f  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  
e a r  o f  t h e  g r o u n d l i n g  h a s  shown t h a t  i n  t h e  e a r l y  s t a g e s  o f  t h e  r u -  
d i m e n t s  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  ( u n t i l  t h e  s t a g e  o f  t h e  s e p a r a t i o n  
o f  t h e  h e a d ) ,  a l l  t h e  t i s s u e s  of t h e  embryo  ( i n c l u d i n g  t h e  r u d i m e n t  
o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e )  a r e  f i l l e d  w i t h  g l y c o g e n ,  t h e  amount  o f  
w h i c h  d e c r e a s e s  s h a r p l y  i n  t h e  c o u r s e  o f  f u r t h e r  e m b r y o n a l  d e v e l o p -  
ment  a n d  c o m p l e t e l y  v a n i s h e s  f r o m  t h e  r u d i m e n t  of t h e  i n t e r n a l  e a r  
when t h e  l a r v a  h a t c h e s .  I n  p r o t o l a r v a e ,  g l y c o g e n  i n c l u s i o n s  a r e  
c o m p l e t e l y  a b s e n t  f r o m  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  i n  t h e  r u d i m e n t a r y  t i s s u e ,  
and  t h e r e  i s  o n l y  a m i l d l y  p o s i t i v e  S c h i c k  r e a c t i o n  i n  t h e  c e l l  mem- 
b r a n e s  a n d  n e r v e  f i b e r s .  A s h a r p l y  p o s i t i v e  S c h i c k  r e a c t i o n  i s  g i v -  
e n  by t h e  d e v e l o p i n g  o t o l i t h ,  b u t  t h i s  i s  r e l a t e d  t o  m u c o p o l y s a c c h a -  
r i d e s  and  n o t  g l y c o g e n .  I n c l u s i o n s  o f  g l y c o g e n  a p p e a r  s e c o n d a r i l y  
i n  t h e  c e n t r a l l y  l o c a t e d  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  
i n  t h e  p a s s i v e l y  d r i f t i n g  l a r v a .  The amount  o f  g l y c o g e n  a n d  t h e  
number o f  r e c e p t o r  c e l l s  c o n t a i n i n g  i t  i n c r e a s e  s h a r p l y  i n  t h e  a c -  
t i v e l y  f e e d i n g  l a r v a .  

T H E  DEVELOPMENT OF T H E  I N N E R  E A R  I N  T A I L L E S S  A M P H I B I A N S  

The s t u d y  o f  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  
i n n e r  e a r  i n  t a i l l e s s  a m p h i b i a n s  i s  o f  p a r t i c u l a r  i m p o r t a n c e  b e c a u s e  
t h e  a d u l t  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  t h i s  o r d e r  h a v e  come o u t  on d r y  l a n d  
a n d  h a v e  c o m p l e t e l y  c h a n g e d  b o t h  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  t r u n k  r e l a t i v e  
t o  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  g r o u n d  a n d  t h e  means o f  l o c o m o t i o n ,  w h i l e  t h e i r  
l a r v a e  h a v e  r e t a i n e d  an a q u a t i c  fo rm o f  l i f e  a n d  a f i s h l i k e  f o r m .  

A t  t h e  s t a g e  o f  c a u d a l  d e v e l o p m e n t ,  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  a u d i -  ~ / 9 8  
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t o r y  v e s i c l e  h a s  a n  u n d i f f e r e n t i a t e d  a p p e a r a n c e .  The a u d i t o r y  v e s -  
i c l e  i s  c o m p l e t e l y  c l o s e d  a n d  s e p a r a t e  f r o m  t h e  e c t o d e r m ,  w h i l e  i t s  
w a l l  c o n s i s t s  of  l a r g e ,  h i g h l y  v a c u o l i z e d  c e l l s  r i c h  i n  y o l k  a n d  
h a v i n g  d a r k ,  homogeneous  n u c l e i  o f  i r r e g u l a r  s h a p e .  I n  t h e  l a t t e r ,  
i t  i s  u s u a l l y  e a s y  t o  s e e  d a r k  n u c l e o l i ,  w h i c h  a r e  l o c a t e d  e c c e n t r i -  
c a l l y  i n  some c e l l s .  The  a p i c a l  s u r f a c e  o f  t h e  c e l l s  i s  u n e v e n ,  a n d  
t h e i r  c y t o p l a s m  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  i s  c l o g g e d  w i t h  g r a i n s  o f  
brown p i g m e n t .  T h e r e  i s  n o  c u t i c l e  on  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  c e l l s .  

The d i m e n s i o n s  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i n c r e a s e  as t h e  t i m e  o f  
h a t c h i n g  a p p r o a c h e s .  A l a r g e  p a r t  o f  t h e  w a l l  becomes  t h i n n e r  a n d  
t h e  c e l l s  c o m p o s i n g  i t  assume  a more r e g u l a r  a r r a n g e m e n t  ( s t a g e  1 8  
a c c o r d i n g  t o  T e r e n t ‘ y e v ) .  T h e i r  a p i c a l  e n d s  f l a t t e n  o u t  t o  f o r m  a 
more  or l e s s  f l a - t  s u r f a c e .  The n u c l e i  a r e  d a r k  a n d  homogeneous .  
The  n u c l e o l i  a r e  c l e a r  a n d  h a r d  t o  s e e  a g a i n s t  t h e  g e n e r a l  b a c k -  
g r o u n d  o f  t h e  n u c l e u s .  The c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  i s  h i g h l y  v a c u o -  
l i z e d .  L a r g e  g r a i n s  o f  y o l k  r e m a i n  i n  t h e  c e l l s .  The  a p i c a l  e n d s  
o f  t h e  c e l l s  c o n t a i n  g r a i n s  o f  p i g m e n t ,  b u t  t h e y  a r e  somewhat  l e s s  
d e n s e l y  p a c k e d  t h a n  a t  much e a r l i e r  s t a g e s  ( F i g .  1 2 ) .  The a u d i t o r y  
v e s i c l e  c o n t a i n s  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  e n d o l y m p h a t i c  d i v e r t i c u l u m .  
The g a n g l i o u s  r u d i m e n t  a d j a c e n t  t o  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  c o n s i s t s  o f  
d e n s e l y  p a c k e d  n e u r o b l a s t s .  The n u c l e i  a r e  l a r g e ,  c l e a r ,  and  o v a l  
i n  s h a p e .  L a r g e  g r a i n s  o f  y o l k  and  g r a n u l e s  o f  p i g m e n t  c a n  b e  s e e n  
b e t w e e n  them.  One o f  t h e  w a l l s  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  t h i c k e n s  
a n d  becomes  m u l t i l a y e r e d .  O b v i o u s l y ,  t h i s  f o r m s  t h e  b a s i s  o f  t h e  
m a c u l a  communis .  U n f o r t u n a t e l y ,  i t s  c y t o l o g i c a l  s t r u c t u r e  i s  v e r y  
d i f f i c u l t  t o  make o u t ,  o w i n g  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  a l a r g e  number  o f  
c o a r s e  g r a i n s  o f  y o l k ,  w h i c h  s o m e t i m e s  o b s c u r e  t h e  n u c l e i  t h e m s e l v e s .  
The  p i g m e n t  g r a n u l e s ,  w h i c h  a r e  a l s o  p r e s e n t  i n  l a r g e  n u m b e r s ,  h a v e  
t h e  same d i s t u r b i n g  e f f e c t .  Toward t h e  e n d  o f  t h i s  s t a g e ,  t h e  a u d i -  
t o r y  v e s i c l e  d i v i d e s  i n t o  t h e  p a r s  s u p e r i o r  a n d  t h e  p a r s  i n f e r i o r .  
N e r v e  f i b e r s  c a n  b e  s e e n  i n  s m a l l  n u m b e r s  i n  t h e  g a n g l i o n .  

Under  l a b o r a t o r y  c o n d i t i o n s ,  t h e  h a t c h i n g  o f  t h e  l a r v a  from t h e  
e g g  d o e s  n o t  o c c u r  a t  t h e  same t i m e  € o r  a l l  f r y .  Some o f  t hem “ f a l l  
o u t ”  o f  t h e  s h e l l s  a t  t h e  1 8 t h - 1 9 t h  s t a g e s ,  when t h e i r  e a r s  h a v e  d e -  
v e l o p e d  o n l y  t o  t h e  e x t e n t .  o f  d i v i d i n g  i n t o  two  p a r t s ,  S O  t h a t  t h o s e  
l a r v a e  w h i c h  h a v e  “ f a l l e n  o u t ”  l i e  on  t h e  b o t t o m  o f  t h e  t a n k  e i t h e r  
c o m p l e t e l y  i m m o b i l e  or r e a c t i n g  t o  s t i m u l i  w i t h  m u s c l e  c o n t r a c t i o n s .  

A t  t h e  2 0 t h  s t a g e ,  when t h e  l a r v a e  n o r m a l l y  e m e r g e  f r o m  t h e  
e g g s  ( T e r e n t ’ y e v ,  1 9 5 0 ) ,  t h e  e a r  a l r e a d y  h a s  a c o m p l e x  c o n f i g u r a t i o n .  
I t  h a s  b o t h  a n  u t r i c u l u s  a n d  s a c c u l u s ,  as  w e l l  a s  t h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l s .  The r u d i m e n t s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  c a n  b e  d i s t i n g u i s h -  
e d  as c o n s i s t i n g  o f  m u l t i p l e  l a y e r s .  The n u c l e i  o f  t h e  c e l l s  compos-  
i n g  them a r e  l a r g e  a n d  r o u n d .  The r e a c t i o n  t o  D N A  p r o d u c e s  a d i f -  
f u s e  c o l o r a t i o n  o f  t h e  n u c l e u s .  The n u c l e o l u s  i s  marked  b y  a h i g h  
c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A ,  b u t  i t s  p y r o n i n o p h i l y  i s  i n s i g n i f i c a n t ;  f rom 
t h i s  we may c o n c l u d e  t h a t  R N A  i s  p r e s e n t  i n  t h e  n u c l e o l u s  i n  a n e g -  
l i g i b l e  c o n c e n t r a t i o n .  The c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i n  t h e  c y t o p l a s m  i s  
l o w  a n d  v e r y  much o b s c u r e d  by  t h e  g r a n u l e s  o f  p i g m e n t .  We d i d  n o t  
s u c c e e d  i n  o b s e r v i n g  t h e  d i v i s i o n  i n t o  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s .  
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The R N A  a n d  D N A  c o n c e n t r a t i o n s  a r e  w e a k e r  i n  t h e  s u b j a c e n t  r u d i m e n -  
t a r y  g a n g l i o n .  I n  i n d i v i d u a l  r u d i m e n t s  , h o w e v e r ,  c e l l s  a r e  f o u n d  
w i t h  a h i g h  R N A  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  c y t o p l a s m .  

D u r i n g  t h e  2 1 - 2 2  s t a g e s  ( a c c o r d i n g  t o  T e r e n t ’ y e v ) ,  when t h e  t a d -  
p o l e  i s  a b l e  t o  o p e n  i t s  mouth a n d  t h e  c o r n e a  o f  t h e  e y e  becomes  
t r a n s p a r e n t ,  f o r m a t i o n  o f  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  t a k e s  p l a c e  i n  t h e  i n -  
n e r  e a r .  The c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  i n c r e a s e s  i n  t h e  n u c l e i  o f  t h e  r e -  
c e p t o r  e p i t h e l i u m .  C l e a r  n u c l e o l i  s t a n d  o u t  a g a i n s t  a b a c k g r o u n d  o f  
c o l o r l e s s  k a r y o p l a s m .  The l i m i t s  o f  t h e  c e l l s  a r e  n o t  v i s i b l e .  The  
r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  c o n t a i n s  many g r a i n s  o f  p i g m e n t ,  w h i c h  c o n c e a l  
t h e  c y t o p l a s m .  The a p i c a l  p o r t i o n s  of t h e  c y t o p l a s m  r e m a i n  f r e e  o f  
p i g m e n t ,  a n d  a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  c a n  b e  f o u n d  i n  t h e m .  I n  
c o m p a r i n g  t h e  i n d i v i d u a l  p a r t s ,  we c a n  a s s u m e  t h a t  t h e  R N A  c o n c e n -  
t r a t i o n  i s  w e a k e r  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r  a n d  

m a k e s  it d i f f i c u l t  t o  o b t a i n  a f u l l  a n d  r e l i a b l e  p i c t u r e .  
i n c r e a s e s  i n  i t s  a p i c a l  p o r t i o n .  The a b u n d a n c e  o f  p i g m e n t  g r a i n s  / 9  9 

I n  t h e  m a c u l a ,  as i n  t h e  c r i s t a ,  t h e  e n t i r e  t h i c k n e s s  o f  t h e  
e p i t h e l i u m  i s  f i l l e d  w i t h  n u c l e i ,  a r r a n g e d  i n  s e v e r a l  rows. The c y -  
t o p l a s m  i s  v i s i b l e  o n l y  i n  t h e  a p i c a l  a n d  b a s a l  p o r t i o n s .  I n  p r e p -  
a r a t i o n s  t r e a t e d  for p r o t e i n s  and  f o r  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  mol-  
e c u l e s ,  i t  i s  i m p o s s i b l e  t o  f o l l o w  t h e  c o n t o u r s  o f  t h e  c e l l s .  The 
e n t i r e  mass o f  n u c l e i  a p p e a r s  u n i f o r m .  The c o n t o u r s  o f  t h e  n u c l e i  
a r e  v e r y  d i s t i n c t  a n d  d a r k .  T h e i r  c h r o m a t i n  i s  c h a r a c t e r i z e d  b y  a 
low c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  and  c a r b o x y l  g r o u p s .  A g a i n s t  t h e  b a c k -  
g r o u n d  o f  b r i g h t  c h r o m a t i n  and  c o l o r l e s s  k a r y o p l a s m  , t h e  d a r k  n u c l e -  
o l u s  s t a n d s  o u t  s h a r p l y ,  marked  by a h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o -  
t e i n  a n d  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s ;  t h e  d e g r e e  o f  t h e i r  
c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  c y t o p l a s m  a p p r o a c h e s  t h a t  i n  t h e  n u c l e o l u s .  We 
d i d  n o t  s e e  a n y  s i g n s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  c e l l s  a t  t h i s  s t a g e .  
T h e r e  a r e  no  t r a c e s  o f  s e n s o r y  h a i r s  on t h e  a p i c a l  s u r f a c e  of t h e  
r e c e p t o r  l a y e r .  

The c e l l s  o f  t h e  s u b j a c e n t  g a n g l i o n  h a v e  l a r g e ,  r o u n d  or s l i g h t -  
l y  o v a l  n u c l e i  w i t h  l a r g e ,  d a r k  n u c l e o l i ,  r i c h  i n  p r o t e i n  and  c a r b o x -  
y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  a n d  i n  n u c l e i c  a c i d s .  T h e i r  chroma-  
t i n  is v e r y  p a l e .  The c y t o p l a s m  f o r m s  a v e r y  t h i n  and  u n i f o r m  l a y e r  
a r o u n d  t h e  n u c l e u s  a n d  i s  c h a r a c t e r i z e d  b y  a v e r y  h i g h  R N A  c o n c e n t r a -  
t i o n ,  as  w e l l  a s  c o n s i d e r a b l e  p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  
m o l e c u l e s .  The t u f t s  o f  n e r v e  f i b e r s ,  a l s o  d e v e l o p i n g  a t  t h i s  s t a g e ,  
a r e  somewhat  p o o r e r  i n  t h e s e  s u b s t a n c e s  t h a n  i s  t h e  c y t o p l a s m  ( F i g .  
13). 

With t h e  a p p e a r a n c e  o f  t e e t h  a n d  t h e  c l o s i n g  of t h e  b r a n c h i a l  
f o l d ,  when t h e  t a d p o l e  becomes  somewhat  more a c t i v e  ( s t a g e s  2 3 - 2 4 ) ,  
t h e  p r o c e s s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  b e g i n s  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  
t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e .  The n u c l e i  c o m p o s i n g  t h e i r  c e l l u l a r  e l e -  
m e n t s  h a v e  i n c r e a s e d  c o n s i d e r a b l y  i n  s i z e .  The c l a r i t y  o f  t h e  n u -  
c l e a r  membrane a n d  t h e  D N A  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  c h r o m a t i n  i n  t h e  nu-  
c l e u s  a n d  n u c l e o l u s  h a s  d e c r e a s e d .  The  n u c l e o l i  no  l o n g e r  s t a n d  c u t  
a g a i n s t  t h e  p a l e  b a c k g r o u n d  o f  t h e  n u c l e u s .  A s  b e f o r e ,  t h e  r e c e p t o r  
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e p i t h e l i u m  c o n t a i n s  many p i g m e n t  g r a n u l e s ,  b u t  t h e y  a r e  m a i n l y  con-  
c e n t r a t e d  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n .  C y t o p l a s m  i s  v i s i b l e  o n l y  i n  t h e  
f o r m  o f  s m a l l  p a r t i c l e s  i n  w h i c h  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A ,  p r o t e i n  
a n d  i t s  c a r b o x y l  g r o u p s  i s  v e r y  l o w .  

A s  b e f o r e ,  t h e  r u d i m e n t a r y  g a n g l i o n  c o n s i s t s  o f  d e n s e l y  p a c k e d  
c e l l s  w i t h  r o u n d  n u c l e i .  I t  i s  m a i n l y  o n l y  t h e  n u c l e i  t h a t  a r e  v i -  
s i b l e ,  s i n c e  a l l  o f  t h e  c y t o p l a s m  ( a s  b e f o r e )  i s  l i t e r a l l y  s t u f f e d  
w i t h  g r a n u l e s  o f  p i g m e n t .  The n u c l e i  o f  t h e  g a n g l i o n i c  c e l l s  a r e  
much p a l e r  t h a n  t h e  n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  w h i c h  h a s  t o  
d o  w i t h  t h e  v e r y  l o w  c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  i n  t h e m .  

The  c o n c e n t r a t i o n  of  t o t a l  p r o t e i n  i s  t h e  same a s  t h a t  o f  nu -  
c l e i c  a c i d s .  However ,  as  i n  t h e  case  o f  t h e  n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  
e p i t h e l i u m  a n d  t h e  n u c l e i  o f  t h e  g a n g l i o u s  c e l l s ,  i t  i s  n o t  v e r y  
c l e a r l y  d e f i n e d ;  t h e  n u c l e o l i  s t i l l  s t a n d  o u t  w i t h  t h e i r  much h i g h -  
e r  p r o t e i n  c o n c e n t r a t i o n ,  a l t h o u g h  t h e  l a t t e r  d i f f e r s  i n  i n d i v i d u a l  
c e l l s .  

A g a i n s t  t h i s  b a c k g r o u n d ,  it i s  c o m p l e t e l y  u n e x p e c t e d  t o  f i n d  a 
v e r y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h e s e  f o r m a t i o n s .  
T h e s e  g r o u p s  a r e  f o u n d  i n  t h e  n u c l e u s ,  n o t  o n l y  i n  t h e  c h r o m a t i n  and  
n u c l e o l u s ,  b u t  i n  t h e  k a r y o p l a s m  a s  w e l l ,  w h e r e  t h e  same c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i s  f o u n d  a s  i n  t h e  c y t o p l a s m .  The c h r o m a t i n  
a p p e a r s  o n l y  s l i g h t l y  d a r k e r  t h a n  t h e  k a r y o p l a s m .  I n  t h e  c e n t r a l  
p o r t i o n s  o f  t h e  m a c u l a ,  t h e  n u c l e o l i  s t a n d  o u t  v e r y  s h a r p l y ,  w i t h  a n  
e x t r e m e l y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h e m .  The  n u c l e -  
o l i  i n  t h e  p e r i p h e r a l  a r e a s  o f  t h e  m a c u l a  a p p e a r  more p a l e .  A s t i l l  
h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  c e l l s  o f  
t h e  s u b j a c e n t  g a n g l i o n .  T h e . i r  l a r g e ,  s l i g h t l y  o v a l  n u c l e i  s t a n d  o u t  
a g a i n s t  t h e  c o m p l e t e l y  c o l o r l e s s  k a r y o p l a s m .  The  i n d i v i d u a l  g a n g l i -  
o u s  c e l l s  d i f f e r  s l i g h t l y  f r o m  o n e  a n o t h e r  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  i n -  
t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  i n  t h e  c y t o p l a s m .  I n  t h e  m a j o r i t y  o f  c e l l s ,  / l o 0  
t h e  n u c l e a r  c h r o m a t i n  h a s  a v e r y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  
g r o u p s ,  w i t h  t h e  maximum f o u n d  i n  t h e  n u c l e o l u s .  I n  some c e l l s ,  t h e  
n u c l e o l i  a r e  l o c a t e d  e c c e n t r i c a l l y  i n  t h e  n u c l e u s .  R a t h e r  c o n s i d e r -  
a b l e  a m o u n t s  o f  c y t o p l a s m  c a n  b e  s e e n  a r o u n d  t h e  n u c l e u s ,  b u t  t h e  
c e l l  b o u n d a r i e s  a r e  d i f f i c u l t  t o  s e e .  T h i s  i s  d u e  m a i n l y  t o  t h e  many 
p i g m e n t  g r a n u l e s .  

The  same c o n c e n t r a t i o n  a n d  d i s t r i b u t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i s  
f o u n d  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a .  

A t  t h e  2 5 t h  a n d  2 6 t h  s t a g e s  ( a c c o r d i n g  t o  T e r e n t ’ y e v ) ,  i . e . ,  a t  
t h e  t i m e  o f  t h e  f i n a l  f o r m a t i o n  o f  t h e  b r a n c h i a l  c a v i t y  a n d  t h e  a p -  
p e a r a n c e  o f  t h e  u n d i f f e r e n t i a t e d  r u d i m e n t s  o f  t h e  p o s t e r i o r  e x t r e m i -  
t i e s ,  d i v i s i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  i s  i n  p r o g r e s s  i n  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e .  The c e l l s  i n  t h e  e p i t h e l i u m  
a r e  a r r a n g e d  l e s s  d e n s e l y ,  a n d  t h e  c e l l  b o u n d a r i e s  a r e  q u i t e  v i s i b l e .  
The u p p e r  p a r t  o f  t h e  e p i t h e l i u m  c o n t a i n s  c e l l s  w i t h  l a r g e r  n u c l e i  
( f u t u r e  r e c e p t o r  c e l l s ) ,  w h i l e  t h e  b a s a l  p o r t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  l a y -  
e r  c o n t a i n s  t h e  f i n e r  n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  P i g m e n t  g r a n -  
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u l e s  o c c u p y  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c e l l s  i n  t h e  c e n t r a l  a r e a s  
of t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e ,  b u t  t h e y  a r e  p a c k e d  l e s s  d e n s e l y  t h a n  
i n  t h e  p r e c e d i n g  s t a g e s .  The  p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  
f u t u r e  r e c e p t o r  c e l l s  b e g i n  i n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  t e r m i n a l  
o r g a n s  a n d  g r a d u a l l y  move t o w a r d  t h e i r  p e r i p h e r y .  

The  r e . c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  do  n o t  d i f f e r  w i t h  r e s p e c t  t o  
t h e  d i s t r i b u t i o n  a n d  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s .  The c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  i n  t h e  c h r o m a t i n  a n d  i n  t h e  n u c l e o l u s  i s  a v e r -  
a g e ,  and  somewhat  l e s s  i n  t h e  c y t o p l a s m .  A p a r t i c u l a r l y  i n t e r e s t i n g  
a n d  c h a r a c t e r i s t i c  f e a t u r e  o f  t h i s  s t a g e  i s  t h e  d i f f u s e  c o l o r a t i o n  
o f  t h e  k a r y o p l a s m  o f  b o t h  t h e  s e n s o r y  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s ;  w h i l e  
s t a i n i n g  w i t h  g a l l o c y a n i n  i n d i c a t e s  t h e  p r e s e n c e  o f  RNA, s t a i n i n g  
w i t h  m e t h y l  g r e e n  a n d  t h e  p r e s e n c e  o f  p o s i t i v e  c o l o r a t i o n  i n  t h e  
F e l ' g e n  r e a c t i o n  wou ld  i n d i c a t e  t h e  p r e s e n c e  o f  d i f f u s e  DNA, w i t h  
w h i c h  f i n d i n g  i t  i s  d i f f i c u l t  t o  a g r e e .  However ,  we o b s e r v e d  t h i s  
r e p e a t e d l y .  I n  p e r f o r m i n g  t h e  F e l ' g e n  r e a c t i o n ,  t h e  s t a i n e d  k a r y o -  
p l a s m  i s  a c c o m p a n i e d  b y  c o m p l e t e l y  c o l o r l e s s  c y t o p l a s m  s o  t h a t  t h e r e  
c a n  b e  n o  q u e s t i o n  o f  a n o n - s p e c i f i c  r e a c t i o n .  I n  t h e  s e n s o r y  e p i -  
t h e l i u m ,  t h e  f i n e  n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  show a h i g h e r  con-  
c e n t r a t i o n  o f  DNA i n  t h e  c h r o m a t i n .  

I n  t h e s e  p r e p a r a t i o n s ,  t h e  k a r y o p l a s m  i n  t h e  n u c l e i  o f  t h e  c e l l s  
i n  t h e  s u b j a c e n t  g a n g l i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  a r e  a l w a y s  c o l o r l e s s .  
T h e i r  c h r o m a t i n  h a s  a v e r y  weak c o n c e n t r a t i o n  o f  DNA. The n u c l e o -  
l u s  i s  c h a r a c t e r i z e d  by a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  DNA a n d  a low c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  RNA. A s l i g h t  s t a i n i n g  o f  t h e  k a r y o p l a s m  d u r i n g  t h e  r e -  
a c t i o n  w i t h  g a l l o c y a n i n  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  s m a l l  n u c l e i  o f  t h e  gang-  
l i o n ,  w h i c h  a p p a r e n t l y  b e l o n g  t o  s m a l l  c e l l - s a t e l l i t e s .  As f a r  as  
t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  RNA i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  g a n g l i o u s  c e l l s  i s  
c o n c e r n e d ,  i t  i s  v e r y  d i f f i c u l t  t o  s t a t e  a n y t h i n g  d e f i n i t e ,  s i n c e  it 
i s  c o m p l e t e l y  f i l l e d  w i t h  p i g m e n t  g r a n u l e s .  

The c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  r i s e s  s h a r p l y  d u r i n g  t h e s e  
s t a g e s .  The n u c l e a r  membrane ,  c h r o m a t i n ,  a n d  n u c l e o l u s  a r e  p a r t i c u -  
l a r l y  r i c h  i n  t h i s  s u b s t a n c e .  The c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  c a r b o x y l  
g r o u p s  a l s o  r e m a i n s  h i g h ,  w h i l e  i n  t h i s  r e a c t i o n  t h e  s e n s i t i v e  h a i r s  
( c o n t a i n i n g  a low c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s )  f i r s t  become v i -  
s i b l e  i n  t h e  m a c u l a  a t  t h e  t o p s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  A h i g h e r  
c o n c e n t r a t i o n  o f  them i s  f o u n d  i n  t h e  c h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e i  o f  t h e  
r e c e p t o r  c e l l s ;  i t  i s  s t i l l  h i g h e r  i n  t h e  n u c l e o l u s ,  a n d  h i g h e s t  i n  
t h e  n u c l e a r  membrane .  No o t o l i t h s  or o t o l i t h  membrane a r e  v i s i b l e  
i n  f i x e d  p r e p a r a t i o n s .  The g a n g l i o n  i n c r e a s e s  i n  s i z e  r e l a t i v e  t o  
e a r l i e r  s t a g e s ,  b u t  t h e  d i s t r i b u t i o n  i n  i t  r e m a i n s  t h e  s a m e ,  e x c e p t  
t h a t  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i s  somewhat  l e s s  i n  t h e  
c h r o m a t i n  and  i n  t h e  n u c l e o l u s .  

The c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i s  somewhat  h i g h e r  r e l a t i v e  /lo1 
t o  e a r l i e r  s t a g e s .  The d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e i r  d i s t r i b u t i o n  i n  t h e  
s e n s i t i v e  e p i t h e l i u m  a n d  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  l i e s  i n  
t h e  f a c t  t h a t  t h e y  h a v e  t h e  same c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  n u c l e o l u s  and  
i n  t h e  c h r o m a t i n .  The d i s t r i b u t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  f u t u r e  
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g a n g l i o n i c  c e l l s  c o i A c i d e s  w i t h  t h a t  o f  t h e  c a r b o x y l  g r o u p s .  

D u r i n g  t h e  2 7 t h  and  2 8 t h  s t a g e s ,  when t h e  d e v e l o p m e n t  of  t h e  
p o s t e r i o r  e x t r e m i t i e s  o c c u r s  a n d  t h e  m o t i l i t y  o f  t h e  l a r v a  i n c r e a s e s ,  
b a s i c  p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  a r e  t a k -  
i n g  p l a c e  i n  t h e  i n n e r  e a r .  

The  m o s t  s i g n i f i c a n t  c h a n g e s  o c c u r  i n  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  g a n g -  
l i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e ,  t a k i n g  t h e  f o r m  of a n  i n c r e a s e  i n  s i z e  o f  
t h e  c e l l  body  b y  e x p a n s i o n  o f  t h e  c y t o p l a s m .  A s  b e f o r e ,  p i g m e n t  
g r a n u l e s  a r e  r e t a i n e d  i n  t h e  c y t o p l a s m ,  b u t  t h a n k s  t o  t h e  c o n s i d e r -  
a b l e  i n c r e a s e  i n  i t s  v o l u m e ,  t h e  d e n s i t y  o f  t h e s e  g r a n u l e s  i s  com- 
p a r a t i v e l y  l o w .  ' The n u c l e i  i n  t h e  n e u r o n s  g r a d u a l l y  a s sume  a n  ec-  
c e n t r i c  p o s i t i o n .  The  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i n  t h e  c y t o p l a s m  r i s e s  
s h a r p l y .  I t  i s  d i f € i c u l t  t o  a s c e r t a i n  w h e t h e r  t h e r e  i s  a n y  t i g r o i d  
i n  t h e  c y t o p l a s m  s i n c e  t h e  p i g m e n t  g r a n u l e s  o b s c u r e  i t .  The p r o t e i n  
r e a c t i o n  r e v e a l s  t h e  n u c l e a r  s t r u c t u r e s  t o  b e  e x t r e m e l y  r i c h  i n  p r o -  
t e i n .  The e c c e n t r i c a l l y  l o c a t e d  n u c l e o l i  a r e  v e r y  r i c h  i n  p r o t e i n s  
a n d  t h e i r  f u n c t i o n a l  g r o u p s  ( F i g .  1 4 ) .  The b o d y  o f  t h e  c e l l  a s s u m e s  
a c h a r a c t e r i s t i c  t e a r d r o p  s h a p e .  The c y t o p l a s m  shows  a h i g h  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s ,  b u t  t h e i r  d i s t r i b u t i o n  
i s  u n i f o r m .  

The r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  u n d e r g o e s  a 
f i n e  c y t o p l a s m i c  d i f f e r e n t i a t i o n ,  e x p r e s s e d  i n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  
t h e  s e n s o r y  h a i r s  a n d  t h e  c u t i c u l a r  p l a t e s  on  t h e  a p i c a l  e n d  o f  t h e  
r e c e p t o r  c e l l s .  One h a s  t h e  i m p r e s s i o n  t h a t  t h e  p r o c e s s e s  o f  d i f -  
f e r e n t i a t i o n  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a  s l i g h t l y  a n t i c -  
i p a t e  t h o s e  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a .  I n  t h e s e  
s t a g e s ,  t h e n ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  i n  t h e  m a c u l a  i s  
v e r y  h i g h  a n d  more or l e s s  u n i f o r m ,  w h i l e  i n  t h e  c r i s t a  t h e  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  p r o t e i n  f a l l s  a n d  i t  i s  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  r e c e p t o r  l a y e r  
i n  a more d i v e r s e  m a n n e r .  The maximum c o n c e n t r a t i o n  i s  i n  t h e  c u t i -  
c l e ,  t h e  minimum i n  t h e  h a i r s .  A t  l a t e r  s t a g e s ,  t h e  p r o t e i n  c o n c e n -  
t r a t i o n  i n  a l l  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  d e c r e a s e s  and  
t h e i r  l o c a t i o n s  become more d i v e r s e ,  i . e . ,  becomes  more l i k e  t h a t  
w h i c h  we h a v e  s e e n  a t  e a r l i e r  s t a g e s  i n  t h e  c r i s t a .  The  d i f f e r e n t i -  
a t i o n  p r o c e s s e s  g r a d u a l l y  s p r e a d  a l l  t h r o u g h  t h e  r e c e p t o r  l a y e r ,  o c -  
c u p y i n g  b o t h  t h e  c e n t r a l  a n d  p e r i p h e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  m a c u l a .  I n  
t h e  t e r m i n a l  o r g a n s  o f  t h e  f r o g ,  h o w e v e r ,  t h e r e  a r e  n o  s u c h  s h a r p  
c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  d i f f e r e n t i a t e d  a n d  u n d i f f e r e n t i a t e d  
a r e a s  s u c h  a s  w e  f o u n d  i n  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  
c r i s t a e  i n  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  g r o u n d l i n g .  

P r i o r  t o  t h e  b e g i n n i n g  o f  m e t a m o r p h o s i s ,  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  
e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  shows p r a c t i c a l l y  n o  d i f f e r -  
e n c e  f r o m  t h e  d e f i n i t i v e  f o r m .  I n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n s  of  t h e  m a -  
c u l a ,  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  i s  a r r a n g e d  i n  t h r e e  l a y e r s  ( F i g .  15). 
The t o p  t h i r d  o f  t h e  e p i t h e l i u m  c o n t a i n s  a l a y e r  o f  r e c e p t o r  c e l l s  
w i t h  l a r g e r  n u c l e i .  The a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e s e  c e l l s  c o n t a i n  p i g -  
men t  g r a n u l e s .  A t  t h e  t o p  i s  t h e  c u t i c u l a r  p l a t e  a n d  some r a t h e r  
l o n g  s e n s o r y  h a i r s .  The  b a s e s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  d o  n o t  r e a c h  t h e  
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b a s i l a r  membrane ,  a n d  a r e  l o c a t e d  a b o v e  t h e  m i d d l e  p o r t i o n  o f  t h e  
e p i t h e l i u m .  T h e i r  c e l l  membrane , h o w e v e r  , i s  p r a c t i c a l l y  i n d i s t i n -  
g u i s h a b l e  f rom t h e  c y t o p l a s m ,  a n d  t h e  o u t l i n e  o f  t h e  c e l l  b o d y  c a n -  
n o t  b e  s e e n  c l e a r l y .  About  t w o - t h i r d s  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  
( i n  t h i c k n e s s )  i s  o c c u p i e d  by  t h e  b o d i e s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  
T h e i r  s m a l l e r  a n d  more  o v a l  n u c l e i  a r e  a r r a n g e d  i n  1 or 2 rows. The 
c e l l  membrane i s  p r a c t i c a l l y  i n d i s t i n g u i s h a b l e .  The s e n s o r y  e p i t h e -  
l i u m  o f  t h e  c r i s t a  h a s  a g e n e r a l l y  s i m i l a r  a p p e a r a n c e ,  and  d i f f e r s  
m a i n l y  i n  t h e  l o n g e r  s e n s o r y  h a i r s .  / l o 2  

The g a n g l i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  h a s  a d e f i n i t i v e  s t r u c t u r e .  
I t s  n e u r o n s  h a v e  moved f a r  f r o m  e a c h  o t h e r ,  a n d  e a c h  c e l l  i s  s u r -  
r o u n d e d  b y  a c a p s u l e  o f  c e l l - s a t e l l i t e s .  Numerous n e r v e  f i b e r s  a r e  
v i s i b l e .  The c e l l s  h a v e  a t y p i c a l  b i p o l a r  s h a p e ,  b u t  t h e  c u t  u s u a l l y  
p a s s e s  t h r o u g h  one  o f  t h e  b r a n c h e s .  I n  t h e  m a i n ,  t h e y  h a v e  r o u n d  
n u c l e i  w i t h  one  ( n o t  a l w a y s  c l e a r l y  v i s i b l e )  n u c l e o l u s .  I n  t h e  m a -  
j o r i t y  o f  g a n g l i o u s  c e l l s ,  t h e  n u c l e i  o c c u p y  a c e n t r a l  p o s i t i o n .  I n  
some c e l l s ,  some n o t  v e r y  c l e a r l y  o u t l i n e d  N i s s l ’ s  s u b s t a n c e  c a n  b e  
s e e n ,  b u t  i t  i s  c o n s i d e r a b l y  o b s c u r e d  b y  t h e  p i g m e n t  g r a n u l e s  i n  t h e  
c y t o p l a s m .  

I n  our s t u d y  o f  n u c l e i c  a c i d s ,  t h e  h i g h e s t  c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  
w a s  f o u n d  i n  t h e  s m a l l  n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  t h e  m a c u l a e  
a n d  c r i s t a e ;  t h e i r  k a r y o p l a s m  i s  a l s o  s t a i n e d .  I n  t h e  l a r g e r  n u c l e i  
o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s ,  t h e  k a r y o p l a s m  i s  c l e a r ,  t h e  c h r o m a t i n  shows 
t h e  complex  s t r u c t u r e  o f  t h e  n u c l e u s ,  a n d  t h e  D N A  c o n c e n t r a t i o n  i n  
i t  i s  r a t h e r  l o w .  The  n u c l e o l u s  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  i s  h a r d  t o  
s e e .  The R N A  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  b o t h  t h e  r e c e p t o r  
a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  i s  v e r y  l o w .  I t  r e a c h e s  a n  a v e r a g e  l e v e l  i n  
t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s ,  b u t  h e r e  
t h e  l a r g e  number  o f  p i g m e n t  g r a n u l e s  o b s c u r e s  i t .  The s e n s i t i v e  
h a i r s  a r e  n o t  s t a i n e d  s p e c i f i c a l l y  b y  p y r o n i n e .  The d i s t r i b u t i o n  
a n d  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  i s  t h e  same i n  t h e  d i f f e r e n t  r e -  
a c t i o n s  for n u c l e i c  a c i d s .  The t o t a l  p r o t e i n  h a s  a s i m i l a r  d i s t r i -  
b u t i o n  a n d  c o n c e n t r a t i o n .  

A v e r y  c l e a r  p i c t u r e  i s  o b t a i n e d  i n  a n a l y z i n g  t h e  s e n s o r y  e p i -  
t h e l i u m  for c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  I n  t h i s  r e a c t i o n ,  
t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  t h e  m a -  
c u l a e  a n d  c r i s t a e  becomes  v e r y  c l e a r .  W h i l e  t h e  C o n c e n t r a t i o n  o f  
c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h e i r  n u c l e i  i s  a p p r o x i m a t e l y  t h e  s a m e ,  i t  i s  much 
h i g h s r  i n  t h e  c y t o p l a s m  of t h e  r e c e p t o r  c e l l s  t h a n  i n  t h a t  o f  t h e  
s u p p o r t i n g  c e l l s .  Hence ,  t h e  b o d i e s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  f o r m  a 
l i n e  w h i c h  s t a n d s  o u t  s h a r p l y  due  t o  t h e  d a r k e r  c o l o r i n g  o f  t h e  c y t o -  
p l a s m .  The b a s e s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  a r r a n g e d  on more or l e s s  
t h e  same l e v e l .  The  l o n g  s e n s o r y  h a i r s  a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y  a low 
c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s .  The c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  
g r o u p s  i s  h i g h e r  a t  t h e  a p i c a l  e n d s  o f  t h e i r  c y t o p l a s m .  The c y t o -  
p l a s m  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  wh ich  i s  p o o r e r  i n  c a r b o x y l  g r o u p s ,  
makes t h e i r  d a r k  n u c l e i  v e r y  n o t i c e a b l e .  The c u t i c l e  a n d  b a s i l a r  
membrane a r e  d i s t i n g u i s h e d  by  t h e i r  h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  
g r o u p s .  
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The d i s t r i b u t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  s e n s i t i v e  e p i t h e l i u m  i s  
v e r y  u n i f o r m .  I t  i s  t h e  o n l y  p r o t e i n  r e a c t i o n  w h i c h  d o e s  n o t  i n d i -  
c a t e  i n c r e a s e d  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c y t o p l a s m  
o f  t h e  s e n s o r y  c e l l s .  The c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  nu -  
c l e u s  i s  l e s s  t h a n  i n  t h e  c y t o p l a s m .  The s e n s o r y  h a i r s  a r e  c l e a r .  
The c u t i c l e  a n d  b a s i l a r  membrane do n o t  d i f f e r  f r o m  t h e  c y t o p l a s m  as  
f a r  a s  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  them i s  c o n c e r n e d .  

The s u b j a c e n t  g a n g l i o n  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  shows a low c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  D N A  i n  t h e  n u c l e a r  c h r o m a t i n  a n d  a h i g h e r  one  i n  t h e  n u -  
c l e o l u s .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i n  t h e  n u c l e o -  
l u s  i s  v e r y  l o w ;  i n  some c e l l s ,  t h e  n u c l e o l u s  a p p e a r s  t o  b e  empty  
a f t e r  t r e a t m e n t  b y  t h e  B r a c h  m e t h o d .  The c y t o p l a s m  o f  t h e  n e u r o n s  
i s  r i c h  i n  R N A ,  wh ich  i s  d i s t r i b u t e d  more or l e s s  h o m o g e n e o u s l y  
t h r o u g h  i t .  I n  some c e l l s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  a s sume  t h e  p r e s e n c e  o f  
t i g r o i d ,  but t h e  p i g m e n t  g r a n u l e s  make it v e r y  d i f f i c u l t  t o  r e a c h  a 
f i n a l  c o n c l u s i o n  on t h i s  p o i n t .  

A v e r y  i n t e r e s t i n g  p i c t u r e  i s  p r o v i d e d  by  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  
t h e  t o t a l  p r o t e i n .  The c y t o p l a s m i c  c e l l  membrane shows up v e r y  
c l e a r l y  i n  t h e  l a r g e  n e r v e  c e l l s .  I n  some c e l l s ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  
s e e  v e r y  g r e a t  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n .  
I n  some c e l l s ,  t i g r o i d  i s  c l e a r l y  v i s i b l e .  The n e r v e  f i b e r s  r u n -  /lo3 
n i n g  from t h e  c e l l s  h a v e  a l o w e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  r e l a t i v e  
t o  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l  i t s e l f .  

The c a r b o x y l  g r o u p s  a r e  m o s t  r i c h l y  r e p r e s e n t e d  i n  t h e  c y t o -  
p l a s m  and  i n  t h e  n u c l e o l u s .  For t h e  r e s t ,  t h e  p a t t e r n  of t h e i r  d i s -  
t r i b u t i o n  i s  more or l e s s  u n i f o r m .  

I n  a n a l y z i n g  t h e  p r e p a r a t i o n  f o r  t h i o l  g r o u p s ,  t h e  s t r u c t u r e  
o f  t h e  n u c l e i  o f  t h e  g a n g l i o u s  c e l l s  shows up c l e a r l y .  The c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  g a n g l i o n i c  c e l l s  i s  
h i g h e r  t h a n  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  

I n  t h e  c a s e  o f  a m p h i b i a n s ,  t h e  r e a c t i o n  f o r  g l y c o g e n  d o e s  n o t  
g i v e  a n y  r e l i a b l e  r e s u l t s  a t  a l l ,  b e c a u s e  t h e  numerous  p i g m e n t  g r a n -  
u l e s  o b s c u r e  any  c h a n g e s .  One h a s  t h e  i m p r e s s i o n  t h a t  t h e  g l y c o g e n  
l i t e r a l l y  f i l l s  t h e  e n t i r e  c y t o p l a s m  of t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a t  t h e  
e a r l i e r  s t a g e s ,  b u t  t h a t  i t s  q u a n t i t y  d e c r e a s e s  somewhat  l a t e r  o n .  
A more or l e s s  v i s i b l y  d i f f u s e  c o l o r a t i o n  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e -  
c e p t o r  c e l l s  c a n  b e  s e e n ;  a s  f a r  a s  t h e  g r a n u l a r  i n c l u s i o n s  a r e  c o n -  
c e r n e d ,  t h e y  c a n n o t  a l w a y s  b e  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  t h e  p i g m e n t  g r a n -  
u l e s  ( F i g .  1 6 ) .  Not l o n g  a f t e r  t h e  b e g i n n i n g  o f  m e t a m o r p h o s i s ,  a 
d e f i n i t e l y  p o s i t i v e  S c h i c k  r e a c t i o n  o c c u r s  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  of 
t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  The b a s a l  a c c u m u l a t i o n  o f  g l y c o g e n  i n  t h e s e  
c e l l s  t h e n  d e c r e a s e s .  

The p r o c e s s  o f  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  a m p h i b i a n s  i s  
c h a r a c t e r i z e d  b y  s e v e r a l  c h r o n o l o g i c a l  i n t e r d e p e n d e n c i e s  among t h e  
d i f f e r e n t i a t i n g  r e c e p t o r  o r g a n s  b e s i d e s  t h o s e  t h a t  o c c u r r e d  i n  t h e  
d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  g r o u n d l i n g .  I n  t h e  f r o g ,  t h e  
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c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  c r i s t a e  o c c u r s  somewhat  e a r l i e r  
t h a n  t h e  c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  m a c u l a e ,  a l t h o u g h  b o t h  
a p p e a r  t o  b e  c o m p l e t e l y  d i f f e r e n t i a t e d  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  metamor-  
p h o s i s .  T h i s  phenomenon o f  h e t e r o c h r o n i a  i s  e v i d e n t l y  l i n k e d  some- 
how t o  t h e  e m e r g e n c e  o f  t h e  f r o g  o n t o  d r y  l a n d  a n d  t h e  i n c r e a s e  of 
i t s  m o b i l i t y  i n  v a r i o u s  d i r e c t i o n s .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h i s  assump-  
t i o n  i s  n o t  c o m p l e t e l y  w a r r a n t e d ,  s i n c e  t h e  d a t a  o f  s e v e r a l  a u t h o r s  
( K o l m e r ,  1 9 2 7 )  i n d i c a t e  t h a t  s u c h  f e a t u r e s  a r e  f a r  f r o m  c h a r a c t e r i s -  
t i c  o f  a l l  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  t h i s  c l a s s ;  on  t h e  b a s i s  o f  t h e  v e r y  
l i m i t e d  amount  o f  m a t e r i a l  w e  h a d  a v a i l a b l e  f o r  c o m p a r i s o n ,  it i s  
d i f f i c u l t  t o  l i n k  t h e  h e t e r o c h r o n i a  w i t h  t h e  e c o l o g i c a l  f e a t u r e s  o f  
t h e  e x i s t e n c e  o f  a g i v e n  f o r m .  

A n o t h e r  d i s t i n c t i v e  f e a t u r e  o f  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  
o f  t h e  f r o g  i s  t h e  p r e s e n c e  o f  y o l k  g r a i n s  a n d  a l a r g e  amount  o f  p i g -  
ment  g r a i n s  i n  t h e  c e l l s  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e ,  w h i c h  a r e  r e t a i n e d  
f o r  t h e  e n t i r e  d u r a t i o n  o f  e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t .  T h e i r  r o l e  a n d  
s i g n i f i c a n c e  a r e  unknown a t  t h e  p r e s e n t  t i m e .  

A s  f a r  as  we c a n  j u d g e  f r o m  t h e  a c t u a l  m a t e r i a l  on h a n d ,  t h e  
h i s t o c h e m i c a l  r e g u l a r i t i e s  o f  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  
s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  a m p h i b i a n s  a n d  t h e i r  c e l l u l a r  s t r u c -  
t u r e  g e n e r a l l y  do n o t  d i f f e r  f r o m  t h o s e  o f  g a n o i d  a n d  t e l e o s t  f i s h e s .  
However ,  a low c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s ,  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n -  
a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  i s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  d i f f e r e n t i -  
a t e d  c e l l s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  f r o g  p r i o r  t o  t h e  b e g i n n i n g  o f  
d i f f e r e n t i a t i o n .  T h e i r  r e c e p t o r  c e l l s  do n o t  h a v e  a s u f f i c i e n t l y  
d i s t i n c t  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c ,  w h i c h  c o i n c i d e s  w i t h  t h e i r  
m o r p h o l o g i c a l  p o l y m o r p h i s m  i n  t h e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  
e a r  a t  d e f i n i t i v e  s t a g e s .  R a t h e r  l o n g  s e n s o r y  h a i r s  a l s o  a p p e a r  i n  
t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  m a c u l a ,  w h i c h  i s  d i f f i c u l t  t o  e x p l a i n  f r o m  
t h e  f u n c t i o n a l  s t a n d p o i n t .  

More d e f i n i t e  and  c h a r a c t e r i s t i c  p a t t e r n s  a r e  f o u n d  i n  t h e  d i f -  
f e r e n t i a t i o n  p r o c e s s  o f  t h e  n e u r o n s  of t h e  g a n g l i o n  o f  t h e  e i g h t h  
n e r v e ;  t h i s  c a n  e v i d e n t l y  b e  e x p l a i n e d  p r i m a r i l y  by  t h e  s i g n i f i c a n t  
i n c r e a s e  i n  t h e  s i z e  o f  t h e  c e l l  body  as w e l l  as t h e  marked  s p a t i a l  
c h a n g e s  i n  l o c a l i z a t i o n  a n d  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  c h e m i c a l  a n d  b i o -  
l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s .  

DEVELOPMENT OF T H E  I N T E R N A L  E A R  OF R E P T I L E S  

The e a r l y  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  marsh  t u r t l e  a r e  n o t  /lo4 
r e a d l l y  a v a i l a b l e  f o r  i n v e s t i g a t i o n :  when t h e  e g g  i s  l a i d ,  i t  a l -  
r e a d y  c o n t a i n s  an embryo  m e a s u r i n g  6 t o  7 mm f r o m  t h e  p a r i e t a l  a r e a  
t o  t h e  c o c c y x ,  ; . e . ,  w i t h  a w e l l - d e v e l o p e d  a u d i t o r y  v e s i c l e .  I n  t h e  
s t i l l  u n d i f f e r e n t i a t e d  e p i t h e l i u m  o f  t h e  t h i c k e n e d  w a l l  o f  t h e  a u -  
d i t o r y  v e s i c l e ,  f o r m i n g  t h e  m a c u l a  communis ,  t h e r e  i s  a n  a v e r a g e  r e -  
a c t i o n  t o  R N A  a n d  an i n t e n s e  one  t o  D N A ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n -  
a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  An e x c e p t i o n a l l y  h i g h  r e a c t i o n  i n -  
t e n s i t y  i s  f o u n d  when d e t e r m i n i n g  c a r b o x y l  g r o u p s .  When t h e  m a c u l a  
communis d i v i d e s ,  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e s e  r e a c t i o n s  d e c r e a s e s  c o n s i -  
d e r a b l y .  
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I n  t u r t l e  e m b r y o s  m e a s u r i n g  10 mm f r o m  t h e  p a r i e t a l  a r e a  t o  t h e  
c o c c y x ,  two  p a r t s  a r e  c l e a r l y  v i s i b l e  i n  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e ,  t h e  
p a r s  s u p e r i o r  a n d  t h e  p a r s  i n f e r i o r ,  a s  w e l l  a s  t h e  r u d i m e n t s  o f  two  
a u d i t o r y  s p o t s  ( m a c u l a e ) .  I n  f i x e d  p r e p a r a t i o n s ,  h o w e v e r ,  t h e  c o v e r -  
i n g  p o r t i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  a p p e a r s  t o  b e  s e v e r e l y  t w i s t e d  
a n d  i t  i s  d i f f i c u l t  t o  s a y  w i t h  c e r t a i n t y  w h e t h e r  or n o t  t h e r e  i s  
a n y  r u d i m e n t  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a t  t h i s  s t a g e .  A l t h o u g h  t h e  
l a r g e r  p a r t  o f  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  i n t e r n a l  e a r  i s  i n  t h e  fo rm of a 
membranous w a l l  c o n s i s t i n g  o f  c u b i c  e p i t h e l i u m ,  a c o n s i d e r a b l e  p a r t  
of i t  i s  o c c u p i e d  by  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  A c a p -  
s u l e  of c o n d e n s e d  mesenchyma,  i n  some p a r t s  o f  w h i c h  t h e  p r o c e s s  o f  
c a r t i l a g e  f o r m a t i o n  h a s  a l r e a d y  b e g u n ,  i s  b e g i n n i n g  t o  f o r m  a r o u n d  
t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r .  However ,  n o  s p a c e s  f o r  t h e  s e m i c i r -  
c u l a r  c a n a l s  a r e  y e t  v i s i b l e  i n  t h i s  c a p s u l e .  

The r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  c l e a r l y  e v i d e n t ,  b u t  
t h e r e  i s  s t i l l  n o  c l e a r  m o r p h o l o g i c a l  d i f f e r e n c e  i n  t h e  s t r u c t u r e  o f  
t h e  c y t o p l a s m  a n d  n u c l e i  b e t w e e n  t h e  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  
a t  t h i s  s t a g e .  

The u p p e r  t h i r d  o f  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  l a y e r  c o n s i s t s  
o f  t h e  s u p e r n u c l e a r  c y t o p l a s m i c  p o r t i o n s  o f  t h e  c e l l s  c o m p o s i n g  i t .  
T h e i r  c y t o p l a s m  i s  marked  b y  a n  i n s i g n i f i c a n t  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A ,  
b u t  t h e  l a t t e r  i s  s t i l l  h i g h e r  t h a n  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  o f  
c u b i c  e p i t h e l i u m  c o m p o s i n g  t h e  r e m a i n i n g  p a r t  o f  t h e  w a l l  o f  t h e  a u -  
d i t o r y  v e s i c l e .  The l o w e r  t w o - t h i r d s  o f  t h i s  r u d i m e n t  ( i n  t h i c k n e s s )  
c o n s i s t s  o f  t h e  p a r t s  o f  t h e  c e l l s  w h i c h  c o n t a i n  t h e  n u c l e i .  The 
c y t o p l a s m  h e r e  i s  a r r a n g e d  i n  a v e r y  t h i n  l a y e r  a n d  i s  n e a r l y  i n v i s -  
i b l e  b e n e a t h  a n  o p t i c a l  m i c r o s c o p e ;  t h e  c e l l  b o u n d a r i e s  c a n  b e  t r a c -  
e d  o n l y  w i t h  d i f f i c u l t y  a n d  o n l y  t h o s e  n u c l e i  t h a t  l i e  c l o s e  t o g e t h e r  
c a n  b e  s e e n  d i s t i n c t l y .  They  a r e  l a r g e  i n  s i z e  a n d  i r r e g u l a r  i n  
s h a p e .  The s t a i n e d  k a r y o p l a s m  c o n t a i n s  1 or 2 l a r g e ,  v e r y  i n t e n s e l y  
s t a i n e d  n u c l e o l i .  The b a s i l a r  membrane was n o t  e x a m i n e d  i n  t h e  r e -  
a c t i o n  f o r  n u c l e i c  a c i d s .  

I n  t h e  r e a c t i o n  for t o t a l  p r o t e i n ,  t h e  l a r g e s t  c o n c e n t r a t i o n  o f  
t h e  l a t t e r  was f o u n d  a l o n g  t h e  a p i c a l  e d g e  o f  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  
r e c e p t o r  l a y e r ,  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  b a s e  o f  t h e  o t o l i t h  membrane.  
The l a t t e r  h a s  t h e  f o r m  o f  i n d i v i d u a l  s m a l l  v e s i c l e s  or l u m p s ,  wh ich  
d i f f e r  f r o m  t h e  s u b j a c e n t  c e l l s  i n  h a v i n g  a v e r y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  
o f  t o t a l  p r o t e i n ,  a n d  n o t  i n  t h e  f o r m  o f  a f l a t  l a y e r  as  i n  o t h e r  
v e r t e b r a t e s .  A h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  i s  s e e n  a l s o  i n  
t h e  n u c l e a r  membranes a n d  on t h e  p e r i p h e r y  of  t h e  n u c l e o l u s  i n  t h e  
c e l l s  o f  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  The c h r o m a t i n  i n  
t h e s e  n u c l e i  t a k e s  t h e  fo rm o f  f i n e  g r a n u l a r  a c c u m u l a t i o n s .  The 
k a r y o p l a s m  h a s  a s l i g h t l y  y e l l o w i s h  h u e .  An a v e r a g e  c o n c e n t r a t i o n  
of  t o t a l  p r o t e i n  i s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  a p i c a l  
p o r t i o n s  o f  t h e  c e l l s ,  w i t h  a s l i g h t  i n t e n s i f i c a t i o n  i n  t h e  p e r i -  
n u c l e a r  a r ea .  

The r u d i m e n t  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  i s  made up o f  r e l a t i v e -  
l y  s m a l l  c e l l s  w i t h  d a r k  n u c l e i  a n d  l i g h t e r  c y t o p l a s m .  On t h e  w h o l e ,  
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t h e  n u c l e u s  p r o d u c e s  a n  i n t e n s e ,  d i f f u s e  r e a c t i o n  t o  p r o t e i n ,  a n d  
i t  i s  v e r y  d i f f i c u l t  t o  d i s t i n g u i s h  t h e  s t r u c t u r e  i n  i t .  

The v e r y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  of c a r b o x y l  g r o u p s  i s  f o u n d  i n  t h e  / l o 5  
n u c l e i  o f  t h e  c e l l s  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  w h e r e  t h e y  ( l i k e  
t h e  t o t a l  p r o t e i n )  a r e  d i s t r i b u t e d  d i f f u s e l y  i n  b o t h  t h e  k a r y o -  
p l a s m  a n d  t h e  c h r o m a t i n .  The c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  
t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e s e  c e l l s  i s  s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  t h a n  i n  t h e  n u -  
c l e u s .  

I n  t h e  r e a c t i o n  t o  t h e  t h i o l  g r o u p s  f o r  t h i s  s t a g e ,  it i s  c h a r -  
a c t e r i s t i c  t h a t  an i n s i g n i f i c a n t  c o n c e n t r a t i o n  o f  s u l h y d r y l  g r o u p s  
i s  o b s e r v e d  w i t h  a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  
c e l l s  of t h e  r u d i m e n t .  A ' s e c o n d  p r o p e r t y  o f  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  
t h i o l  g r o u p s  i s  t h e i r  u n i f o r m  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  c y t o p l a s m  a n d  
n u c l e u s  o f  t h e  u n d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s  a n d  t h e  d i s t u r b a n c e  o f  t h i s  
e q u i l i b r i u m  i n  f a v o r  o f  t h e  n u c l e i  a t  t h e  s t a r t  o f  t h e  d i f f e r e n t i a -  
t i o n  p r o c e s s .  I n  a l l  c a ses ,  i t  i s  d i f f i c u l t  t o  t r a c e  t h e  s t r u c t u r e  
o f  t h e  n u c l e i  a n d  c e l l  b o u n d a r i e s  i n  t h e  r e a c t i o n  t o  t h i o l  g r o u p s  
i n  a l l  c a s e s  i n  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a t  t h i s  
s t a g e .  

I n  t u r t l e  e m b r y o s  1 4  m m  l o n g ,  i t  i s  e a s y  t o  s e e  t h e  r u d i m e n t s  
o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ,  w i t h  t h e  e p i t h e l i a l  r u d i m e n t s  o f  t h e  
c r i s t a e ,  w h i c h  h a v e  s e p a r a t e d  f rom t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e ,  a l t h o u g h  
t h e  e x p a n d i n g  a m p u l e s  s t i l l  do n o t  show up c l e a r l y .  The m a c u l a  s a c -  
c u l a r i s  a n d  m a c u l a  u t r i c u l a r i s  a l r e a d y  s t a n d  o u t  f r o m  t h e  r e s t  o f  
t h e  w a l l  o f  t h e  i n n e r  e a r  a t  t h i s  s t a g e  a n d  a p p e a r  t o  b e  f a i r l y  w e l l  
f o r m e d  f r o m  a n  a n a t o m i c a l  s t a n d p o i n t .  I n  t h e  e p i t h e l i a l  r u d i m e n t ,  
t h e  d i v i s i o n  o f  t h e  c e l l u l a r  e l e m e n t s  i n t o  t h e  f u t u r e  r e c e p t o r  a n d  
s u p p o r t i n g  e l e m e n t s  i s  a l r e a d y  u n d e r  w a y ,  a l t h o u g h  t h i s  p r o c e s s ,  un-  
l i k e  t h a t  i n  o t h e r  v e r t e b r a t e s ,  d o e s  n o t  t a k e  p l a c e  i n  t h e  c e n t r a l  
p o r t i o n  o f  t h e  m a c u l a  b u t  i n  s e v e r a l  a r e a s  w h i c h  a r e  s e p a r a t e  f r o m  
o n e  a n o t h e r ,  a n d  w h i c h  a c t  as " c e n t e r s  of d i f f e r e n t i a t i o n "  for e a c h  
m a c u l a .  The n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a p p e a r  somewhat  l a r g e r  
t h a n  t h e  n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  h a v i n g  a more or l e s s  
r e g u l a r  r o u n d e d  s h a p e ,  a c l e a r  k a r y o p l a s m ,  a n d  c h r o m a t i n  i n  t h e  form 
o f  f i n e  g r a i n s .  The c y t o p l a s m  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  a p p e a r s  s l i g h t -  
l y  f i b r o u s .  H e r e  i n d i v i d u a l  m i t o s e s  a r e  v i s i b l e ,  l o c a t e d  c l o s e  t o  
t h e  c a v i t y  o f  t h e  i n n e r  e a r .  The s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  p a c k e d  v e r y  
c l o s e l y  t o g e t h e r .  T h e i r  r o u n d  or r o u n d e d - o v a l  n u c l e i  a p p e a r  d a r k e r  
and  s m a l l e r  t h a n  t h e  n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  The c h r o m a t i n  i n  
them i s  g a t h e r e d  i n  l a r g e  l u m p s .  

I n  t h e s e  p a r t s  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s  i n  w h i c h  d i v i s i o n  i n t o  
r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  e l e m e n t s  h a s  n o t  y e t  t a k e n  p l a c e ,  t h e  c e l l s  
a p p e a r  u n i f o r m  and  t h e i r  n u c l e i  h a v e  a n a r r o w ,  e l o n g a t e d  o v a l  s h a p e  
w i t h  d a r k ,  s o m e t i m e s  l a r g e  n u c l e i  a n d  d a r k  g r a i n s  o f  c h r o m a t i n ,  b o t h  
l a r g e  and  s m a l l .  

The r u d i m e n t  of  t h e  g e l a t i n o u s  p o r t i o n  o f  t h e  o t o l i t h  membrane 
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i s  l o c a t e d  a b o v e  t h e  t o p s  o f  t h e  c e l l s  i n  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  i n  t h e  f o r m  o f  a n a r r o w ,  homogeneous  s t r i p .  No o t o l i t h s  
a r e  y e t  v i s i b l e  a t  t h i s  s t a g e  ( F i g .  17). 

The r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  c r i s t a  g i v e s  t h e  
i m p r e s s i o n  o f  b e i n g  l e s s  d i f f e r e n t i a t e d  a t  t h i s  s t a g e  t h a n  i t  i s  i n  
t h e  r u d i m e n t s  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s  a n d  t h e  m a c u l a  s a c c u l a r i s ,  
w h i c h  a c t u a l l y  d o  n o t  d i f f e r  f r o m  o n e  a n o t h e r  a t  t h i s  s t a g e .  Whi l e  
i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s  t h e  t o p s  o f  t h e  
c e l l s  fo rm a v e r y  f l a t  a r e a ,  w h i c h  e v i d e n t l y  h a s  s o m e t h i n g  t o  d o  
w i t h  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  d e s m o s i s  a n d  i s  o n e  o f  t h e  s i g n s  o f  i n c i p i -  
e n t  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  e p i t h e l i a l  r e c e p t o r  l a y e r ,  i n  t h e  r u d i -  
men t  o f  t h e  c r i s t a  t h e  p o s i t i o n s  o f  a d j a c e n t  c e l l s  d o  n o t  c o i n c i d e .  
The c e l l s  o f  t h e  r u d i m e n t  of  t h e  c r i s t a  h a v e  d a r k  c y t o p l a s m  and  v e r y  
u n i f o r m  d a r k  n u c l e i  o f  e l o n g a t e d  o v a l  s h a p e ,  s o m e t i m e s  w i t h  n a r r o w e d  
or s l i g h t l y  b e n t  e n d s .  The b a s i l a r  membrane c a n n o t  b e  s e e n .  The 
m o r p h o l o g i c a l  p i c t u r e  a n d  h i s t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e s e  
c e l l s  c o i n c i d e  w i t h  t h o s e  of  u n d i f f e r e n t i a t e d  p a r t s  o f  t h e  e p i t h e l i -  
a l  r u d i m e n t  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s ,  s o  t h a t  t h e  d e s c r i p t i o n  o f  
t h e  h i s t o c h e m i c a l  p i c t u r e  w i l l  a p p l y  m a i n l y  o n l y  t o  t h e  r u d i m e n t  o f  
t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s .  /lo6 

Around t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r ,  o n e  c a n  s e e  t h e  a u d i t o r y  
c a p s u l e ,  i n  a c o n s i d e r a b l e  p a r t  o f  wh ich  t h e  p r o c e s s e s  o f  c a r t i l a g e  
f o r m a t i o n  a r e  a l r e a d y  i n  p r o g r e s s .  

I n  t h e  r e a c t i o n  f o r  n u c l e i c  a c i d s ,  a h i g h  r e a c t i o n  i n t e n s i t y  i s  
o b s e r v e d  i n  t h e  l e s s  d i f f e r e n t i a t e d  p a r t s  o f  t h e  r u d i m e n t ,  t h u s  i n -  
d i c a t i n g  a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  i n  t h e m .  Hence ,  t h e  
maximum c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  i s  f o u n d  i n  t h e  r u d i m e n t s  o f  
t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a e  a n d  i n  t h e  u n d i f f e r e n t i a t e d  
p a r t s  of t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s  a n d  m a c u l a  s a c c u l a r i s .  I n  a l l  r u d i -  
m e n t s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  h o w e v e r ,  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  r e -  
a c t i o n  t o  D N A  f a r  e x c e e d s  t h a t  t o  R N A  and  a l w a y s  r e m a i n s  a t  a v e r y  
h i g h  l e v e l .  Even i n  t h e  n u c l e o l i  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s ,  t h e  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  R N A  i s  s i g n i f i c a n t l y  l e s s  t h a n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A .  
The b a s i l a r  membrane i n  t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s ,  d u r i n g  t h e  r e a c t i o n  
t o  n u c l e i c  a c i d s ,  i s  v i s i b l e  i n  t h e  more d i f f e r e n t i a t e d  a r e a s  i n  t h e  
f o r m  o f  a c o l o r l e s s  s t r i p .  The c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  i n  
t h e  c u b i c  e p i t h e l i u m  o f  t h e  r e m a i n i n g  p a r t  of  t h e  w a l l  o f  t h e  mem- 
b r a n o u s  l a b y r i n t h  i s  c l o s e  t o  t h a t  i n  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  
e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a e  ( F i g s .  1 7  a n d  18). 

I n  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  g a n g l i o n  a t  t h i s  s t a g e ,  t h e  n u c l e i  o f  
t h e  i n d i v i d u a l  n e r v e  c e l l s  a p p e a r  t o  b e  much l a r g e r  a n d  h a v e  a v e s i c -  
u l a r  s h a p e .  The k a r y o p l a s m  o f  t h e  n u c l e i  i s  c l e a r .  C h r o m a t i n  a p -  
p e a r s  i n  t h e  f o r m  o f  v e r y  f i n e  g r a n u l e s  a n d  h a s  a v e r y  weak c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  D N A .  The c y t o p l a s m i c  p o r t i o n s  o f  t h e  g a n g l i o n i c  c e l l s  
a r e  r e l a t i v e l y  s m a l l ,  b u t  v e r y  r i c h  i n  R N A .  

The c o n t e n t  o f  t o t a l  p r o t e i n  i n  t h e  e n t i r e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  
a t  t h i s  s t a g e  i s  n o t  v e r y  g r e a t ,  b u t  i n  t h o s e  c e l l s  w h i c h  a r e  l o c a t e d  

12 7 

I 



a t  t h e  “ c e n t e r s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n “  i t s  C o n c e n t r a t i o n  d r o p s  n o t i c e -  
a b l y ;  t h i s  i s  e s p e c i a l l y  s t r i k i n g  i n  t h e  n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  a n d  
e s p e c i a l l y  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  A s  f a r  as t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  
c e l l s  i s  c o n c e r n e d ,  t h e  e q u a l i t y  o f  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  t o t a l  
p r o t e i n  i s  d i s t u r b e d ;  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  l a t t e r  i n c r e a s e s  s i g -  
n i f i c a n t l y  a t  t h e  a p i c a l  e n d s  o f  t h e  c e l l s .  T h e r e  i s  a c o n s i d e r a b l e  
d i f f e r e n c e  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  of  p r o t e i n  b e t w e e n  t h e  a p i c a l  a n d  
b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c y t o p l a s m  i n  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  w h i l e  t h e  
s h a r p  i n c r e a s e  i n  t h e  p r o t e i n  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  
o f  t h e  c y t o p l a s m  i s  a p p a r e n t l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  o n s e t  o f  d e s m o s i s .  
Under  t h e  o p t i c a l  m i c r o s c o p e ,  d u r i n g  t h e  r e a c t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n ,  
i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e e  v e r y  i n t e n s e l y  s t a i n e d  t r i a n g l e s  ( d e s m o s o m e s )  
a t  t h e  t i p s  o f  s u c h  c e l l s ,  w h i c h  a r e  c o n s i d e r a b l y  n a r r o w e d  i n  t h e  
a p i c a l  r e g i o n .  The n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  c o n t a i n  f i n e  y e t  
d a r k  n u c l e o l i  wh ich  a r e  d i f f i c u l t  t o  d i s t i n g u i s h  f r o m  c h r o m a t i n .  I n  
t h e  u p p e r  rows  o f  n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  t h e  n u c l e o l i  a r e  
l a r g e  a n d  s o m e t i m e s  i r r e g u l a r l y  s h a p e d ,  w h i l e  t h e  D N A  i n  them i s  
r i c h e r  i n  p r o t e i n  t h a n  t h e  R N A .  I n  t h e  rows  a t  t h e  b a s e ,  t h e  n u c l e i  
o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  c l e a r .  T h e i r  n u c l e o l i  a r e  more p a l e  a n d  
p r a c t i c a l l y  i n d i s t i n g u i s h a b l e  f rom c h r o m a t i n .  Somet imes  t h e  n u c l e -  
o l i  a r e  i n  t h e  f o r m  o f  r i n g s .  The e n t i r e  b a s a l  p o r t i o n  o f  t h e  s e n -  
s o r y  e p i t h e l i u m ,  d e n s e l y  p a c k e d  w i t h  n u c l e i ,  i s  much c l e a r e r  t h a n  
t h e  a p i c a l  p o r t i o n ,  w h i c h  i s  n e a r l y  f r e e  o f  n u c l e i .  A c u t i c l e  h a s  
e v i d e n t l y  f o r m e d  on t h e  t o p s  o f  some c e l l s .  The r u d i m e n t  o f  t h e  
o t o l i t h  membrane ,  i n  t h e  f o r m  o f  a n a r r o w  d a r k  s t r i p ,  l i e s  a b o v e  t h e  
t o p s  of t h e  c e l l s  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m .  I t  a p p e a r s  s l i g h t l y  
wavy,  w i t h  e a c h  “wave“  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  w i d t h  o f  t h e  s u b j a c e n t  
c e l l .  I n  t h e  b a s a l  p o r t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m ,  one  c a n  s e e  
t h e  a f f e r e n t  n e r v e  f i b e r s  w h i c h  t h e n  become l o s t  among t h e  c e l l  
b o u n d a r i e s  , w h i c h  h a v e  t h e  same c o l o r a t i o n .  

I n  t h e  u n d i f f e r e n t i a t e d  p a r t s  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s  , w h e r e  
t h e  d i v i s i o n  o f  t h e  c e l l  e l e m e n t s  i n t o  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  
s t r u c t u r e s  h a s  n o t  y e t  t a k e n  p l a c e ,  t h e  n u c l e i  o f  a l l  t h e  c e l l s  ( a s  
we h a v e  a l r e a d y  p o i n t e d  o u t )  h a v e  t h e  same o v a l  s h a p e  and  t h e  c o n -  
c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  i n  them i s  t h e  same as  i n  t h e  c y t o p l a s m  
o f  t h e s e  c e l l s .  The s t r u c t u r e  o f  s u c h  n u c l e i  i s  q u i t e  e a s y  t o  f o l -  / l o 7  
l o w ,  due  t o  t h e  much g r e a t e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i n  them t h a n  
i n  t h e  k a r y o p l a s m .  A s t i l l  h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i s  f o u n d  
i n  t h e  n u c l e o l u s .  I t  s h o u l d  b e  p o i n t e d  o u t  t h a t  a p o r t i o n  o f  t h e s e  
c e l l s ,  w h i c h  do n o t  d i f f e r  m o r p h o l o g i c a l l y  o r  c y t o c h e m i c a l l y  f rom 
t h e i r  n e i g h b o r s ,  a r e  l o c a t e d  h i g h e r  t h a n  t h e  b a s i c  m a s s  o f  c e l l s  i n  
t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  T h i s  moves u s  t o  s u g g e s t  t h a t  d u r i n g  t h e  
p r o c e s s  o f  s e p a r a t i o n  o f  t h e  common c e l l u l a r  r u d i m e n t  i n t o  t h e  r e -  
c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  e l e m e n t s ,  s p a t i a l  s h i ’ f t i n g  o f  t h e  c e l l s  p r e -  
c e d e s  t h e  m o r p h o l o g i c a l  and  c y t o c h e m i c a l  c h a n g e s ,  wh ich  may b e  r e -  
l a t e d  t o  t h e  f r e e i n g  o f  t h e  b a s e s  o f  t h e  c e l l s  a n d  t h e  c o n t r a c t i o n  
f ” t i g h t e n i n g ” )  o f  t h e i r  c y t o p l a s m  a n d  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  o f  t h e  e p i -  
t h e l i u m ,  w h i c h  l e a d s  t o  a s h i f t  o f  t h e  e n t i r e  c e l l  body t o  t h e  a p i -  
c a l  p a r t  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r .  However ,  i n  v i e w  o f  t h e  f a c t  t h a t  
t h e  c e l l  b o u n d a r i e s ,  e s p e c i a l l y  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n  o f  t h e  e p i t h e -  
l i u m ,  c a n n o t  b e  f o l l o w e d  i n  t h e  e a r l y  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t ,  it i s  
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n o t  p o s s i b l e  t o  s t u d y  t h i s  p r o c e s s  i n  d e t a i l .  I t  i s  o n l y  p o s s i b l e  
t o  s u g g e s t  w h a t  o c c u r s ,  on t h e  b a s i s  o f  some i n d i r e c t  i n f o r m a t i o n  
a n d  t h e  f i n a l  r e s u l t s .  

The o t o l i t h  membrane i s  v i s i b l e  a b o v e  t h e  a p i c a l  s u r f a c e  o f  t h e  
c e l l s  i n  t h e  f o r m  o f  a s t r u c t u r e l e s s  mass ,  marked  b y  a n  a v e r a g e  c o n -  
c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n .  Above t h e  s i n g l e - l a y e r e d  c y l i n d r i c a l  
e p i t h e l i u m  b o r d e r i n g  t h e  m a c u l a ,  o n e  c a n  s ee  t h e  v e s i c l e s  o f  s e c r e -  
t i o n  w h i c h  g i v e  a weak p r o t e i n  r e a c t i o n .  They  a r e  v e r y  s i m i l a r  t o  
t h e  s u b s t a n c e  o f  t h e  o t o l i t h  membrane as f a r  as t h e  n a t u r e  o f  t h e  
p r o t e i n  r e a c t i o n  i s  c o n c e r n e d .  

The r e a c t i o n  t o  t h e  s u l h y d r y l  g r o u p s  i s  q u i t e  i n t e n s e  a t  t h i s  
s t a g e .  The c y t o p l a s m  a p p e a r s  f i b r o u s .  The a p i c a l  p o r t i o n  o f  t h e  
c y t o p l a s m  i s  f r e e  o f  n u c l e i  a n d  much d a r k e r  t h a n  t h e  r e m a i n d e r  o f  
t h e  e p i t h e l i u m ,  o c c u p i e d  by  n u c l e i .  The s t r u c t u r e  o f  t h e  c l e a r  n u -  
c l e i  i s  h i g h l y  v i s i b l e .  The n u c l e o l i  i n  t hem a r e  much d a r k e r  t h a n  
t h e  c y t o p l a s m .  I n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  m a c u l a ,  o n e  c a n  s e e  
s h o r t  a n d  l o n g  p i t c h e r - s h a p e d  c e l l s ,  w h i c h  w e r e  n o t  r e v e a l e d  by  o t h -  
e r  r e a c t i o n s .  I n  t h e  s h o r t  p i t c h e r - s h a p e d  c e l l s  one  c a n  e a s i l y  s e e  
c u p - s h a p e d  s y n a p s e s  w i t h  v e r y  c l e a r  n e u r o p l a s m  and  c l e a r l y  marked  
p r o t o p l a s m i c  membrane .  Also v i s i b l e  a r e  t h e  a f f e r e n t  n e r v e  f i b e r s  
i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a n d  t h e i r  p a t h s  t o  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  
However ,  o n l y  a f e w  p i t c h e r - s h a p e d  c e l l s  w i t h  c u p - s h a p e d  s y n a p s e s  
c a n  b e  s e e n .  

The n e u r o m a s  o f  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n ,  i n  t h e  
r e a c t i o n  f o r  t h i o l  g r o u p s ,  a r e  marked  by  t h e  c l e a r  k a r y o p l a s m  o f  t h e  
v e s i c u l a r  n u c l e i ,  v e r y  d a r k  n u c l e o l u s ,  a n d  c l e a r  c h r o m a t i n .  The c y -  
t o p l a s m  o f  t h e  c e l l  b o d y  i s  much p o o r e r  i n  t h i o l  g r o u p s  t h a n  t h e  
n e r v e  b r a n c h e s  r u n n i n g  f rom i t .  An e s p e c i a l l y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  
t h i o l  g r o u p s  o c c u r s  i n  t h e  n e r v e  f i b e r s  r u n n i n g  t o  t h e  r e c e p t o r  e p i -  
t h e l i u m ,  s o  t h a t  t h e y  a p p e a r  d a r k  and  v e r y  d i s t i n c t .  I n  t h e  n e r v e  
b u n d l e ,  b e t w e e n  t h e  d a r k  n e r v e  f i b e r s ,  o n e  c a n  s e e  t h e  n a r r o w ,  b r i g h t  
n u c l e i  o f  S c h w a n n ' s  g l i a .  

The c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h i s  as  i n  a l l  s u b s e q u e n t  s t a g e s  o f  d e -  
v e l o p m e n t  ( t u r t l e  embryos  m e a s u r i n g  1 4  t o  2 3  m m  f r o m  p a r i e t a l  a r e a  
t o  c o c c y x )  a r e  f o u n d  i n  v e r y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  b o t h  i n  a l l  r u d i -  
m e n t s  o f  t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  a n d  i n  t h e  r u d i -  
ment  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n .  T h e i r  c o n c e n t r a t i o n  i s  s o  g r e a t  
t h a t  i t  c o m p l e t e l y  o b s c u r e s  t h e  f i n e  s t r u c t u r e  o f  t h e  c e l l s .  A 
s l i g h t  d r o p  i n  t h e i r  c o n c e n t r a t i o n  c a n  b e  o b s e r v e d  o n l y  b e g i n n i n g  
w i t h  t h e  2 3  m m  s t a g e .  

I n  s u b s e q u e n t  s t a g e s ,  t h e  p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  
r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  l e a d  m a i n l y  (1) t o  a s p r e a d  o f  
t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  p r o c e s s e s  t o  t h e  s t i l l  u n d i f f e r e n t i a t e d  p a r t s  
o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a n d  ( 2 )  t o  f u r t h e r  p r o c e s s e s  o f  t h e  t h i n  
s t r u c t u r e  o f  t h e  s p e c i f i c  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  a n d  s u p -  
p o r t i n g  e l e m e n t s .  The l a t t e r  i s  e x p r e s s e d  i n  t h e  f o r m a t i o n  o f  s e n -  / l o 8  
s o r y  h a i r s  a n d  c u t i c u l a r  p l a t e s ,  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  c y t o p l a s m i c  
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o r g a n o i d s  a n d  t h e  s y n a p t i c  a p p a r a t u s  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s ,  a s  w e l l  
as t h e  r e t i c u l a r  membrane,  t o n o f i b r i l s ,  e t c .  i n  t h e  s u p p o r t i n g  e l e -  
m e n t s .  T h e s e  two  d i r e c t i o n s  o f  t h e  p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  a r e  
a l s o  o b s e r v e d  i n  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n .  A l l  o f  
t h e s e  m o r p h o l o g i c a l  c h a n g e s  a r e  a c c o m p a n i e d  by  a c h a n g e  i n  t h e  c o n -  
c e n t r a t i o n  a n d  l o c a l i z a t i o n  of t h e  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s .  

I n  t u r t l e  e m b r y o s  1 8  m m  l o n g ,  i n  t h o s e  p a r t s  o f  t h e  m a c u l a  u t -  
r i c u l a r i s  w h i c h  we r e f e r r e d  t o  a b o v e  as " c e n t e r s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n " ,  
one  c a n  s e e  t h e  b e g i n n i n g  o f  f o r m a t i o n  o f  i n d i v i d u a l  Type I r e c e p t o r  
c e l l s ,  i n  w h i c h  t h e  c u p - s h a p e d  s y n a p s e s  d e v e l o p .  However ,  t h e  num- 
b e r  o f  s u c h  c e l l s  i s  s t i l l  v e r y  s m a l l .  I n s o f a r  a s  t h e  s e n s o r y  e p i -  
t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a e  i s  c o n c e r n e d ,  i t  h a s  a n  u n d i f f e r e n t i a t e d  a p -  
p e a r a n c e  a s  b e f o r e .  

The i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  t o  R N A  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  
o f  t h e  d i f f e r e n t i a t e d  p o r t i o n s  o f  t h e  m a c u l a  d e c r e a s e s  somewha t .  
T h e r e  i s  n o  R N A  i n  t h e  c u p - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s .  W e l l - d e v e l o p e d  
s e n s o r y  h a i r s  a r e  c l e a r l y  v i s i b l e  a t  t h e  t o p s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  
I n  t h e  i n t e r n a l  lumen of  t h e  l a b y r i n t h ,  t h e r e  i s  a l a r g e  number  o f  
c h a r a c t e r i s t i c a l l y  s h a p e d  o t o l i t h s ,  l a r g e ,  s m a l l ,  a n d  medium i n  
s i z e .  The i n t e n s i t y  of t h e  r e a c t i o n  t o  D N A  r e m a i n s  a t  t h e  f o r m e r  
l e v e l ,  a n d  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s  r e m a i n s  u n c h a n g e d  ( F i g .  19). 

The n e r v e  c e l l s  i n  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  i n c r e a s e  c o n s i d e r -  
a b l y  i n  s i z e ,  d u e  m a i n l y  t o  t h e  i n c r e a s e  i n  c y t o p l a s m  vo lume .  The 
l a t t e r  i s  s l i g h t l y  v a c u o l i z e d  a n d  g i v e s  a v e r y  i n t e n s e  r e a c t i o n  t o  
R N A .  The v e s i c u l a r  n u c l e u s  c o n t a i n s  r a t h e r  p a l e ,  f i n e - g r a i n e d  c h r o -  
m a t i n  i n  t h e  p e r i p h e r y .  I n  t h e  c e n t e r  o f  t h e  n u c l e u s ,  t h e r e  i s  a 
n u c l e o l u s  w i t h  a n  u n u s u a l l y  h i g h  R N A  c o n t e n t .  I n  t h e  c e l l s  o f  t h e  
c a p s u l e ,  t h e  c y t o p l a s m  i s  v e r y  p a l e ,  n e a r l y  i n v i s i b l e ,  w h i l e  t h e  
s m a l l  n u c l e i  a r e  u n u s u a l l y  r i c h  i n  D N A  ( F i g .  2 0 ) .  

The c a r t i l a g i n o u s  c a p s u l e  a r o u n d  t h e  membranous l a b y r i n t h  i s  
c o m p l e t e l y  d e v e l o p e d  a t  t h i s  s t a g e .  I n  i t s  c a v i t y ,  i n  t h e  immedi-  
a t e  v i c i n i t y  o f  t h e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s ,  t h e r e  i s  a l a r g e  number  o f  
l a r g e  b l o o d  v e s s e l s .  

I n  s t u d y i n g  t h e  t o t a l  p r o t e i n  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  m a -  
c u l a ,  we s e e  a r a t h e r  low c o n c e n t r a t i o n ,  w h i c h  d o e s ,  h o w e v e r ,  i n -  
c r e a s e  t o  a v e r a g e  l e v e l s  i n  t h e  a p i c a l  a n d  s u b n u c l e a r  p o r t i o n s  o f  
t h e  c y t o p l a s m .  The n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  r e m a i n  v e r y  c l e a r ,  
w i t h  a h i g h  r e a c t i o n  i n t e n s i t y  i n  t h e i r  n u c l e o l i  a n d  i n  t h e  n u c l e a r  
membrane.  A g a i n s t  t h e  b a c k g r o u n d  o f  t h e  g e n e r a l  mass o f  c e l l s  i n  
t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  one  c a n  s e e  v e r y  c l e a r l y  t h e  d a r k e r ,  p i t c h e r -  
s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s  w i t h  v e r y  p a l e  c u p - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s .  The 
g e l a t i n o u s  s u b s t a n c e  o f  t h e  o t o l i t h  membrane a n d  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  
show a v e r y  m i l d  r e a c t i o n  t o  p r o t e i n .  The o t o l i t h s  r e m a i n  c o m p l e t e l y  
c o l o r l e s s .  

I n  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  a t  t h i s  same s t a g e ,  o n l y  t h e  n u c l e a r  
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membrane a n d  n u c l e o l i  y i e l d  a v e r y  i n t e n s e  r e a c t i o n  t o  t o t a l  p r o t e i n .  
The c h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e u s  a n d  c y t o p l a s m  shows a u n i f o r m  m i l d  r e -  
a c t i o n .  I n  c o n t r a s t  t o  t h e  s i t u a t i o n  w i t h  n u c l e i c  a c i d s ,  a n  e x t r e m e -  
l y  m i l d  r e a c t i o n  o c c u r s  i n  t h e  n u c l e i  o f  t h e  c e l l s  i n  t h e  c a p s u l e .  

A s  m e n t i o n e d  e a r l i e r ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  
p r o t e i n  m o l e c u l e s  i s  e x t r e m e l y  h i g h  i n  t h e  n e u r o n s .  

The r e a c t i o n  f o r  t h e  t o t a l  o c c u r r e n c e  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  
r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n t e r n a l  e a r  p r o c e e d s  v e r y  i n t e n s e l y .  
The c y t o p l a s m  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  t h e  m a c u l a  u t r i c u l a r i s  con-  
t a i n s  a n  a v e r a g e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s .  T h e i r  c o n c e n t r a t i o n  
i s  n o t i c e a b l y  g r e a t e r  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  The 
n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  c l e a r e r ,  w i t h  d a r k  n u c l e o l i .  The 

g r o u p s .  A v e r y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  i s  f o u n d  i n  t h e  b a s i l a r  membrane 
( F i g .  2 1 a ) .  

l a r g e  c u p - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s  e x h i b i t  a weak r e a c t i o n  t o  t h i o l  / l o 9  

When t e s t i n g  o n l y  f o r  a few o f  t h e  s u l f h y d r y l  g r o u p s , t h e  s e n -  
s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a  a p p e a r s  much more p a l e .  The n u c l e i  o f  
t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  a p p e a r  v e r y  c l e a r .  The s t r u c t u r e  o f  t h e  r e c e p -  
t o r  e p i t h e l i u m  i s  p o o r l y  v i s i b l e  i n  t h i s  r e a c t i o n ,  h o w e v e r .  I n  t h e  
p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s ,  t h e  n u c l e i  a r e  c l o u d y  a n d  d a r k ,  as  i s  
t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e s e  c e l l s .  The a p i c a l  p o r t i o n  o f  t h e  c y t o p l a s m  
a p p e a r s  d a r k e r  t h a n  t h e  b a s a l  ( F i g .  2 1 b ) .  

The s t r u c t u r e  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  i s  v e r y  c l e a r l y  v i s i b l e  
i n  t h e  r e a c t i o n  f o r  t h i o l  g r o u p s .  The c a p s u l e  a n d  n e r v e  f i b e r s  s t a n d  
o u t  s h a r p l y .  The m o s t  i n t e n s e  r e a c t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  n u c l e a r  
membranes a n d  i n  t h e  n u c l e o l i .  The c e l l  membranes ,  on t h e  o t h e r  
h a n d ,  c a n  b e  s e e n  t h r o u g h  o n l y  w i t h  d i f f i c u l t y .  A v e r y  h i g h  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i s  f o u n d  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  n e u r o n s .  
The e f f e r e n t  n e r v e  b r a n c h e s  a p p e a r  -to b e  c l e a r e r .  The n u c l e i  o f  t h e  
c a p s u l a r  c e l l s  r e m a i n  v e r y  c l e a r .  The r e a c t i o n  t o  s u l f h y d r y l  g r o u p s  
i s  o f  much l e s s  i n t e n s i t y .  

1 

I n  a l l  t h e  s t a g e s  d e s c r i b e d  a b o v e ,  a n d  i n  p a r a l l e l  w i t h  t h e  
p r o c e s s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a e  
and  c r i s t a e ,  t h e r e  i s  a v e r y  g r e a t  i n c r e a s e  i n  t h e  volume o f  t h e  i n -  
n e r  e a r ,  d u e  m a i n l y  t o  t h e  g r o w t h  o f  i t s  membranous w a l l .  T h i s  i n -  
c r e a s e  i n  a l l  p r o b a b i l i t y  o c c u r s  n o t  o n l y  t h r o u g h  m i t o t i c  d i v i s i o n  
o f  t h e  c e l l s  i n  t h e  e p i t h e l i a l  l i n i n g ,  b u t  by  s t r e t c h i n g  o f  t h e  w a l l  
o f  t h e  i n n e r  e a r .  I n  a n y  c a s e ,  t h e  r a t i o  b e t w e e n  t h e  r e c e p t o r  a n d  
l i n i n g  e p i t h e l i u m  c l e a r l y  c h a n g e s  i n  f a v o r  o f  t h e  l a t t e r .  I n  t h e  f i -  
na.1 s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t ,  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  membranous l a b y r i n t h  
of t h e  t u r t l e ,  i n  t h i s  r e s p e c t ,  a p p r o a c h e s  t h a t  o f  t h e  membranous 
l a b y r i n t h  o f  t e l e o s t  f i s h e s .  

A t  t h e  23  mm s t a g e ,  t h e  embryo o f  t h e  m a r s h  t u r t l e  h a s  a n  i n n e r  
e a r  whose s t r u c t u r e  i s  n e a r l y  d e f i n i t i v e .  The p r o c e s s  o f  d i f f e r e n -  
t i a t i o n  a t  t h i s  s t a g e  i s  e s s e n t i a l l y  c o m p l e t e  i n  b o t h  t h e  m a c u l a e  
a n d  c r i s t a e .  
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The R N A  c o n t e n t  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  
c e l l s  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m ,  w h i c h  a r e  a p p r o a c h i n g  c o m p l e t i o n  o f  
t h e i r  c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n ,  i s  v e r y  l o w .  I t  i n c r e a s e s  some- 
w h a t  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  I n  t h e  r e a c t i o n  
f o r  n u c l e i c  a c i d s ,  t h e  c e l l  b o u n d a r i e s  a r e  d i f f i c u l t  t o  s e e  t h r o u g h .  
The n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  r e t a i n  t h e i r  f o r m e r  s h a p e  a n d  
t h e i r  p r e v i o u s  ( q u i t e  w e a k )  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  t o  . D N A .  T h e i r  nu-  
c l e o l u s  i s  r i c h  i n  R N A .  The r a t h e r  f i n e  n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t i n g  
c e l l s  a r e  a r r a n g e d  i n  one  or two  r o w s  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n  o f  t h e  
r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  They  a r e  v e r y  d e n s e l y  p a c k e d  a n d  a r e  d i s t i n -  
g u i s h e d  by  a h i g h  r e a c t i o n  i n t e n s i t y  t o w a r d  D N A .  R N A  i s  n o t  v i s i b l e  
i n  t h e i r  n u c l e o l i  ( F i g .  2 2 ) .  

I n  t h e  c r i s t a ,  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  i s  f o u n d  o n l y  a t  t h e  t o p  
o f  t h e  c r e s t .  The s i d e  w a l l s  o f  t h e  c r i s t a  a r e  c o v e r e d  w i t h  t h e  
u s u a l  c u b i c  e p i t h e l i a l  l i n i n g .  I n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  
c r i s t a ,  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  t o  R N A  i s  somewhat  l e s s  t h a n  
i n  t h e  m a c u l a .  

I n  t h e  g a n g l i o u s  c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n ,  t h e r e  i s  a 
r e a c t i o n  o f  low i n t e n s i t y  f o r  b o t h  D N A  a n d  R N A .  I n  t h e  c e l l s  o f  t h e  
c a p s u l e ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  i s  much h i g h e r  ( F i g .  2 3 ) .  

The p r o t e i n  r e a c t i o n  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  i s  v e r y  i n t e n s e ,  
w i t h  t h e  g r e a t e s t  i n t e n s i t y  f o u n d  i n  t h e  c y t o p l a s m  a n d  n u c l e u s  o f  
t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  The s t r u c t u r e  o f  t h e  n u c l e u s  i s  n e a r l y  i n d i s -  
c e r n i b l e ,  s i n c e  t h e  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  o c c u r s  i n  t h e  k a r y -  
o p l a s m  as w e l l .  The s u p p o r t i n g  c e l l s  d i f f e r  o n l y  i n s i g n i f i c a n t l y  
f r o m  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  p r o t e i n  c o n t e n t .  The 
l o w e s t  p r o t e i n  c o n t e n t  i s  f o u n d  i n  t h e  c u p - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s .  

I n  t h e  g a n g l i o n ,  a n  e x c e p t i o n a l l y  r i c h  s u p p l y  o f  p r o t e i n  i s  /110 
f o u n d  i n  t h e  n u c l e a r  membrane ,  i n  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  n u c l e o l u s ,  
a n d  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  n e u r o n s .  A l o w e r  c o n c e n t r a t i o n  i s  f o u n d  
i n  t h e  c y t o p l a s m  a n d  i.n t h e  n u c l e i  o f  t h e  c a p s u l a r  c e l l s .  A low 
C o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i s  a l s o  f o u n d  i n  t h e  n e r v e  f i b e r s .  The 
c a r b o x y l  g r o u p s  a r e  marked  by  a v e r y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  i n  a l l  s t r u c -  
t u r e s  o f  t h e  i n t e r n a l  e a r  and  i n  t h e  v e s t i b u l a r  g a q g l i o n ,  a l t h o u g h  
a t  t h i s  s t a g e  i t  i s  s t i l l  p o s s i b l e  t o  s e e  a v e r y  s m a l l  d r o p  i n  t h e i r  
c o n c e n t r a t i o n .  

I n  t e r m s  o f  t h e  o v e r a l l  p i c t u r e  f o r  t h i o l  g r o u p s ,  a h i g h  c o n -  
c e n t r a t i o n  o f  them i s  f o u n d  i n  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e .  The c y t o -  
p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  i s  e x t r e m e l y  r i c h  i n  t h i o l  g r o u p s .  T h e i r  
n u c l e i  h a v e  a m o d e r a t e  c o n c e n t r a t i o n ,  w h i c h  i s  t h e  same i n  b o t h  t h e  
k a r y o p l a s m  a n d  t h e  c h r o m a t i n .  A m i l d  r e a c t i o n  i s  s e e n  i n  t h e  c u p -  
s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s  and  i n  t h e  n u c l e i  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  

The c o n c e n t r a t i o n  o f  s u l f h y d r y l  g r o u p s  d i f f e r s  i n s i g n i f i c a n t l y  
i n  i n t e n s i t y  f r o m  t h e  t o t a l  r e a c t i o n  f o r  t h i o l  g r o u p s ,  a n d  t h e i r  l o -  
c a t i o n s  c o i n c i d e ,  
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I n  summing u p ,  w e  c a n  s a y  t h a t  t h e  m o s t  c h a r a c t e r i s t i c  moment 
i n  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  
o f  t h e  marsh  t u r t l e  may b e  c o n s i d e r e d  t o  b e  t h e  a p p e a r a n c e  o f  t h e  
p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s  ( s o - c a l l e d  Type I c e l l s )  w i t h  c u p -  
s h a p e d  s y n a p s e s ,  a l o n g  w i t h  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s  (Type  11 
c e l l s )  w i t h  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s .  The a p p e a r a n c e  o f  t h e s e  c e l l s  
(WersE l l l ,  1 9 5 6 )  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  o f  r e p t i l e s  
c a n  d e t e c t  n o t  o n l y  g e n e r a l ,  s c a t t e r e d  e f f e c t s  b u t  a l s o  f i n e r ,  l o c a l  
e f f e c t s  o f  t h e  g r a v i t a t i o n a l  f i e l d .  I n  t h e  c o u r s e  o f  t h e  embryogen-  
e s i s  o f  r e p t i l e s ,  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  c e l l s  a p p e a r  somewhat  l a t e r  
t h a n  t h e  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  t h e i r  o c c u r r e n c e  i s  a l w a y s  
l i n k e d  w i t h  a c h a n g e  i n  t h e  c o n t e n t  a n d  l o c a t i o n  o f  t h e  b i o l o g i c a l l y  
a c t i v e  c h e m i c a l  s u b s t a n c e s  w h i c h  we h a v e  s t u d i e d .  

A s e c o n d  o u t s t a n d i n g  f e a t u r e  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  t u r t l e  i s  
t h e  c o n s i d e r a b l e  i n c r e a s e  i n  i t s  v o l u m e ,  owing  t o  t h e  e x p a n s i o n  o f  
t h e  u t r i c u l u s  a n d  s a c c u l u s ,  w h i l e  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  r e m a i n  
s m a l l .  A t  t h e  same t i m e ,  t h e r e  i s  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  s i z e  o f  t h e  
membranous p a r t s  o f  t h e  u t r i c u l u s  a n d  s a c c u l u s .  However ,  t h i s  f e a -  
t u r e  i m p o s e s  i t s  i n f l u e n c e  on t h e  p r o c e s s  o f  e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t ,  
b e g i n n i n g  w i t h  r a t h e r  e a r l y  e m b r y o n a l  s t a g e s  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  
I n  d i r e c t  r e l a t i o n  t o  t h i s  a r e  t h e  u n u s u a l l y  l a r g e  d i m e n s i o n s  o f  t h e  
a u d i t o r y  v e s i c l e  e v e n  a t  t h e  s t a g e  o f  d i v i s i o n  o f  t h e  r u d i m e n t s  o f  
t h e  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  o r g a n s  a n d  t h e  v e r y  r a p i d  a n d  c o n s i d e r a b l e  
i n c r e a s e  i n  t h e  s i z e  o f  t h e  w a l l s  o f  t h e  s a c c u l u s  a n d  u t r i c u l u s  a t  
l a t e r  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t ,  as w e l l  a s  t h e  l a t e r  f o r m a t i o n  o f  t h e  
s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  r e l a t i v e  t o  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  
r e p r e s e n t a t i v e s  o f  o t h e r  c l a s s e s  o f  v e r t e b r a t e s .  

T h e r e  i s  s t i l l  o n e  more i n t e r e s t i n g  f e a t u r e  o f  t h e  e m b r y o g e n e s i s  
o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  t u r t l e :  t h e  c o n s i d e r a b l e  c h r o n o l o g i c a l  and  
d e v e l o p m e n t a l  r u p t u r e  o f  c o n t i n u i t y  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  d i f f e r e n t i -  
a t i o n  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e ,  as  w e l l  as  t h e  e x i s t e n c e  o f  s e v e r -  
a l  c e n t e r s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  e a c h  ma- 
c u l a .  

From t h e  v i e w p o i n t  o f  c y t o c h e m i c a l  r e g u l a r i t i e s ,  a c h a r a c t e r i s -  
t i c  f e a t u r e  o f  t h e  d e v e l o p i n g  i n t e r n a l  e a r  o f  t h e  t u r t l e  i s  t h e  p r e -  
s e n c e  o f  a n  e x t r e m e l y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i n  b o t h  t h e  
r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a n d  i n  t h e  g a n g l i o n  of t h e  e i g h t h  n e r v e .  The 
c o n s i d e r a b l e  c h a n g e s  i n  t h e i r  c o n c e n t r a t i o n  a n d  l o c a t i o n  d u r i n g  em- 
b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  i n d i c a t e s  t h a t  i n  c o n t r a s t  t o  f i s h e s  a n d  amphi-  
b i a n s ,  t h e  t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  t u r t l e  p l a y  a n  a c -  
t i v e  r o l e  i n  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  i t s  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s .  

A c h a r a c t e r i s t i c  f e a t u r e  o f  t h e  f i n a l  s t a g e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  /111 
o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  t h e  low c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  
i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s ,  w i t h  a v e r y  h i g h  c o n t e n t  o f  p r o t e i n  a n d  f u n c -  
t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  i n  t h e m .  I n  t h i s  r e g a r d ,  t h e r e  
a r e  c o n s i d e r a b l e  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  r e c e p t o r  e l e m e n t s  a n d  t h e  
n e u r o n s  o f  t h e  e i g h t h  g a n g l i o n ,  o f  w h i c h  b o t h  a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  
o f  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s  and  o f  n u c l e i c  a c i d s  a r e  c h a r -  
a c t e r i s t i c .  
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Development o f  the Inner E a r  o f  Birdsf' 

DEVELOPMENT OF THE VESTIBULAR A P P A R A T U S  

On t h e  4 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n ,  f r o m  w h i c h  i n  f a c t  o u r  i n v e s t i -  
g a t i o n  b e g a n ,  t h e  a u d i t o r y  p l a c o d e  is c o n v e r t e d  i n t o  t h e  a u d i t o r y  
f o s s a ,  w h i c h  t h e n ,  g r a d u a l l y  d e e p e n i n g ,  i s  c o n v e r t e d  i n t o  t h e  a u d i -  
t o r y  v e s i c l e ,  w h i c h  o r i g i n a l l y  p r e s e r v e s  c o n n e c t i o n  w i t h  t h e  e x t e r -  
n a l  medium by  means  o f  a n  o p e n i n g .  Toward  t h e  e n d  of t h e  4 - t h  d a y ,  
c l o s u r e  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  t a k e s  p l a c e  as  d o e s  i t s  s e p a r a t i o n  
f r o m  t h e  e c t o d e r m  ( F i g .  2 4 ) .  A t  t h e s e  s t a g e s  i n  t h e  w a l l  o f  t h e  
a u d i t o r y  v e s i c l e  t h e r e  i s  s t i l l  no  s i g n  o f  c e l l u l a r  d i f f e r e n t i a t i o n .  
I t s  c e l l s  h a v e  a n  e l o n g a t e d  s h a p e  a n d  p a s s  t h r o u g h  t h e  e n t i r e  t h i c k -  
n e s s  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r .  The b a s e s  o f  t h e  c e l l  a r e  l o c a t e d  on  
t h e  b a s a l  membrane ,  a n d  t h e  s u m m i t s  r e a c h  t h e  a p i c a l  s u r f a c e  o f  t h e  
v e s i c l e .  On p r e p a r a t i o n s  f i x e d  w i t h  a Champi m i x t u r e ,  a n d  t h e n  on  
p r e p a r a t i o n s  s t a i n e d  w i t h  f e r r i c  h e m a t o x a l i n ,  i t  i s  p o s s i b l e  t o  n o t e  
d a r k e r  a n d  l i g h t e r  c e l l s  c o n t a i n i n g ,  r e s p e c t i v e l y ,  d a r k e r  or l i g h t e r  
s m a l l  o v a l  n u c l e i .  I n  t h e  d a r k  c e l l s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  t r a c e  t h e  
l e n g t h  o f  t h e  c e l l u l a r  body  f r o m  t h e  a p i c a l  s u r f a c e  o f  t h e  e p i t h e -  
l i u m  t o  t h e  b a s a l  membrane.  The l i g h t e r  c e l l s  h a v e  a l e s s  p r o n o u n c -  
e d  c e l l u l a r  b o d y .  They  a r e  v e r y  s i m i l a r  t o  c e l l s  o f  t h e  r u d i m e n t  o f  
t h e  g a n g l i o n  a d j a c e n t  t o  t h e  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  The  b a s -  
a l  membrane o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r ,  a t  t h e  p l a c e s  a d j a c e n t  t o  t h e  
r u d i m e n t  o f  t h e  g a n g l i o n ,  i s  n o t  a l w a y s  c l e a r l y  p r o n o u n c e d  a n d  i n  
c e r t a i n  p l a c e s  p a t t e r n s  a r e  s e e n  w h i c h  l e a d  o n e  t o  a s s u m e  t h a t  a 
m i g r a t i o n  o f  c e l l u l a r  e l e m e n t s  f r o m  t h e  w a l l  of  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  
i n t o  t h e  u n d e r l y i n g  g a n g l i o n  h a s  t a k e n  p l a c e .  

Nearer t h e  i n t e r n a l  s u r f a c e  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  w a l l  i n  
d a r k  e l o n g a t e d  c e l l s ,  a l a r g e  number  o f  t h r e a d - l i k e  m i t o c h o n d r i a  
o r i e n t e d  p a r a l l e l  20 t h e  l o n g  a x i s  o f  t h e  c e l l  i s  s e e n .  I n  t h e s e  
n u c l e i ,  1 - 2  n u c l e o l i  a r e  v i s i b l e .  I n  t h e  l i g h t  c e l l s ,  m i t o c h o n d r i a  
a r e  l o c a t e d  i n  a l e s s  o r d e r l y  f a s h i o n .  

C e l l s  o f  t h e  g a n g l i o n  r u d i m e n t  a r e  v e r y  p a l e  w i t h  t h i n ,  d e l i -  
c a t e  p r o c e s s e s .  T h e i r  r o u n d ,  i r r e g u l a r l y  s h a p e d  n u c l e i  a r e  p o o r  i n  
c h r o m a t i n .  Upon i m p r e g n a t i o n  w i t h  s i l v e r ,  t h e  c e l l  p r o c e s s e s  a r e  
n o t  s i l v e r e d .  

Wi th  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  s t u d y  t h e  Macula communis o f  a 4 - t h  
d a y  c h i c k  embryo i s  s e e n  as a m u l t i n u c l e a t e d  l a y e r  o f  i n d i f f e r e n t  
c e l l s ,  r a t h e r  l o o s e l y  d i s t r i b u t e d  ( F i g .  2 5 ) .  

The s u r f a c e  o f  t h e  e p i t h e l i u m  i s  u n e v e n  d u e  t o  t h e  f a c t  t h a t  
t h e  s u m m i t s  o f  t h e  c e l l s  h a v e  an i r r e g u l a r  s h a p e .  A c e l l  i s  s u r -  
r o u n d e d  by  a t h i n ,  o n e - l a y e r e d  p r o t o p l a s m i c  membrane.  Desmosomes 
a r e  f o r m e d  a t  t h e  p o i n t s  o f  c o n t a c t  o f  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  of 

E l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a t i o n  made t o g e t h e r  w i t h  F.G.  G r i b a k i m  
on c h i c k  e m b r y o s .  
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n e i g h b o r i n g  c e l l s .  I n  o n e  o f  t h e  p o r t i o n s  n e a r  t h e  s u r f a c e ,  t h e r e  
i s  a s u g g e s t i o n  o f  t h e  p r e s e n c e  o f  a b a c k i n g  o f  t h e  k i n o c i l i u m .  
However a s t u d y  o f  t h i s  p o r t i o n  w i t h  g r e a t  m a g n i f i c a t i o n  by  a n  e l e c -  
t r o n  m i c r o s c o p e  ( 3 0 , 0 0 0 )  d i d  n o t  c o m p l e t e l y  c l a r i f y  t h i s  q u e s t i o n .  
Near t h i s  b a c k i n g  t h e r e  a r e  s e e n  smoo th  membranes o f  t h e  e n d o p l a s m i c  
r e t i c u l u m .  A t  t h e  summit  o f  i n d i v i d u a l  c e l l s  t h e r e  i s  a b a c k i n g  o f  
m i c r o v i l l i ,  w h i c h  a r e  f o r m e d  by  means o f  a p r o t r u s i o n  o f  t h e  s i n g l e  / 1 1 2  
l a y e r e d  p r o t o p l a s m i c  c e l l u l a r  membrane.  

The c y t o p l a s m  o f  a c e l l  i s  f i l l e d  w i t h  numerous  r i b o s o m e s ,  
wh ich  i n  t h e  m a j o r i t y  o f  cases  a r e  f r e e l y  d i s t r i b u t e d  i n  a l i g h t  c y -  
t o p l a s m i c  m a t r i x .  However ,  t h e y  s e t t l e  on  t h e  membrane o f  t h e  e n d o -  
p l a s m i c  r e t i c u l u m  f o r m i n g  e l e m e n t s  o f  a r o u g h  membrane.  Most o f t e n  
t h e s e  l a t t e r  h a v e  t h e  s h a p e  o f  s i n g l e  r o u n d  v e s i c l e s  or c i s t e r n s ;  
more r a r e l y  t h e y  f o r m  l o n g  n a r r o w  p r o f i l e s  t e r m i n a t i n g  i n  a n  e x p a n d -  
e d  c i s t e r n .  The l a t t e r  e l e m e n t s  a r e  m o s t  o f t e n  f o u n d  i n  t h e  b a s a l  
p o r t i o n  o f  t h e  c e l l .  The e , n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  
a c e l l  b a s i c a l l y  c o n s i s t s  o f  r o u g h  membranes w i t h  c l e a r l y  v i s i b l e  
b u t  n o t  v e r y  d e n s e l y  d i s t r i b u t e d  r i b o s o m e s .  I n  p l a c e s ,  p o r t i o n s  o f  
t h e  complex  o f  G o l g i ’ s  a p p a r a t u s  a r e  s e e n  l o c a t e d  b a s i c a l l y  i n  t h e  
a p i c a l  p o r t i o n  o f  t h e  c e l l  ( F i g .  2 5 ) .  

I n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  o f  t h e  Macu la  communis t h e  p r e s -  
e n c e  o f  two t y p e s  o f  m i t o c h o n d r i a  i s  o b s e r v e d :  o n e  t y p e  i s  r o d -  
s h a p e d  or e l o n g a t e d  o v a l  m i t o c h o n d r i a  w i t h  d a r k  m a t r i x  o f  h i g h  e l e c -  
t r o n  d e n s i t y  w i t h  i r r e g u l a r l y  d i s t r i b u t e d  d e n s e l y  p a c k e d  c r i s t a e .  
The d i s t r i b u t i o n  o f  m i t o c h o n d r i a  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  i s  i r -  
r e g u l a r .  The g r e a t e s t  a c c u m u l a t i o n s  o f  m i t o c h o n d r i a  a r e  o b s e r v e d  i n  
t h e  b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c e l l s ,  l o c a t e d  on t h e  b a s a l  membrane.  The 
m i t o c h o n d r i a  h e r e  a r e  p r i m a r i l y  o f  t h e  f i r s t  t y p e ,  i . e . ,  d e n s e  a n d  
r o d - s h a p e d .  O f t e n  t h e r e  a r e  m i t o c h o n d r i a  o f  i r r e g u l a r  s h a p e ,  some- 
t i m e s  e x t r e m e l y  b e n t  ( F i g .  2 6 ) .  The m i t o c h o n d r i a  o f  t h e  s e c o n d  t y p e  
a r e  o f t e n  f o u n d  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c e l l s  ( F i g .  2 5 ) .  

The b a s a l  membrane i s  n o t  e q u a l l y  w e l l  d e f i n e d  a l o n g  t h e  e n t i r e  
l e n g t h  o f  t h e  Macu la  communis .  I n  t h e  m a j o r i t y  of cases  o n l y  a n  i n -  
t e r n a l  o s m i o p h i l i c  s i n g l e - l a y e r e d  membrane i s  s e e n ,  w h i c h  a p p e a r s  as 
a n  e x t e r n a l  p l a s m a t i c  membrane o f  t h e  c e l l s ;  a s e c o n d  e x t e r n a l  m e m -  
b r a n e  i s  r a r e l y  n o t e d  a n d  i s  f o r m e d  d u e  t o  t h e  b a s i c  s u b s t a n c e  o f  
c o n n e c t i v e  t i s s u e .  Under  t h e  b a s a l  membrane t h e r e  a r e  c e l l s  o f  t h e  
g a n g l i o n  r u d i m e n t  a n d  i n d i v i d u a l  mesenchymic  e l e m e n t s .  

The n u c l e u s  o f  t h e  c e l l  i s  r o u n d - o v a l .  The  n u c l e a r  membrane i s  
d u a l - c o n t o u r e d  w i t h  a s m a l l  o p e n  s p a c e .  I t s  p o r e s  a r e  v e r y  i n d i s -  
t i n c t .  The n u c l e u s  i s  f i l l e d  w i t h  s m a l l  g r a n u l e s  o f  v a r i o u s  e l e c -  
t r o n  d e n s i t y .  The p e r i p h e r a l  c h r o m a t i n  i s  a l w a y s  f o u n d  i n  c l o s e  con-  
t a c t  w i t h  t h e  i n t e r n a l  n u c l e a r  membrane.  The 1 - 2  n u c l e o l i  a r e  o f  i r -  
r e g u l a r  s h a p e  a n d  c o n s i s t  o f  v e r y  s m a l l  g r a n u l e s  o f  h i g h  e l e c t r o n  
d e n s i t y .  I n  i n d i v i d u a l  c e l l s  t h e r e  a r e  f o u n d  “ p e r f o r a t e d ”  n u c l e i  , 
which  p o s s i b l y  a r e  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  m i g r a t i o n  o f  r i b o s o m e s  t o  t h e  
p e r i p h e r y  o f  t h e  n u c l e u s .  
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Upon t e s t i n g  f o r  n u c l e i c  a c i d s ,  t h e  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i -  
c l e  a t  t h e s e  s t a g e s  a p p e a r s  u n d e r  a l i g h t  m i c r o s c o p e  t o  c o n s i s t  o f  
h i g h  c y l i n d r i c a l  m u l t i n u c l e a t e d  e p i t h e l i u m .  Upon s t a i n i n g  a c c o r d i n g  
t o  B r a c h e t ' s  m e t h o d ,  t h e  n u c l e i  o f  t h e s e  c e l l s  seems t o  b e  d a r k  d u e  
t o  i n t e n s i v e  s t a i n i n g  o f  t h e  k a r y o p l a s m  i n  a b l u i s h - g r e e n  c o l o r .  
A g a i n s t  t h i s  d a r k  b a c k g r o u n d ,  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  c h r o m a t i n  i s  a l -  
mos t  i n v i s i b l e .  The  n u c l e a r  membrane i s  p a l e ;  i t s  c o n t o u r s  a r e  o n l y  
t r a c e d  w i t h  d i f f i c u l t y .  The n u c l e o l i  a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y  a n  i n -  
t e n s e  p y r o n i n o p h i l i a  w h i c h  i n d i c a t e s  t h a t  t h e y  c o n t a i n  a h i g h  c o n -  
c e n t r a t i o n  o f  R N A ,  a n d  t h e y  a r e  s h a r p l y  d i s t i n g u i s h e d  a g a i n s t  t h e  
d a r k  g r e e n  b a c k g r o u n d  o f  t h e  n u c l e u s .  The a v e r a g e  d e g r e e  o f  s p e c i f i c  
s t a i n i n g  o f  t h e  c y t o p l a s m  b y  p y r o n i n  i s  i n c r e a s e d  i n  t h e  r e g i o n  o f  
t h e  b a s a l  membrane a n d  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  of  t h e  c e l l .  

I n  t h e  c e l l s  of t h e  g a n g l i o n  r u d i m e n t  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  t h e  
n u c l e i  a r e  s m a l l e r  a n d  t h e i r  k a r y o p l a s m  i s  l i g h t e r .  Dark g r a i n s  o f  
c h r o m a t i n  a re  e a s i l y  s e e n  as a re  t h e  b r i g h t  p y r o n i n o p h i l i c  n u c l e i .  
I n  a m a j o r i t y  o f  c e l l s  o f  t h e  r u d i m e n t  t h e  c y t o p l a s m  i s  b r i g h t  a n d  /113 
g r a i n y .  S t a i n i n g  o f  R N A  w i t h  p y r o n i n  i s  s p e c i f i c  a n d  i s  e l i m i n a t e d  
by  t r e a t i n g  t h e  p r e p a r a t i o n  w i t h  r i b o n u c l e a s e .  The  d e s c r i b e d  p a t -  
t e r n s  a r e  c o n f i r m e d  by  i n v e s t i g a t i o n s  o f  D N A  w i t h  t h e  a i d  o f  F e l -  
g e n ' s  r e a c t i o n  a n d  summary d e v e l o p m e n t  o f  RNA a n d  D N A  w i t h  g a l l o -  
c y a n i n .  

The c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n s  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  
p r o t e i n  m o l e c u l e s  i s  q u i t e  h i g h .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  g r e a t e s t  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  t h e s e  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  n u c l e o l u s .  

I n  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  a n d  i n  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  g a n g l i o n  o f  
a 4 - t h  d a y  c h i c k  embryo g l y c o g e n  i s  n o t  d e t e c t e d  h i s t o c h e m i c a l l y .  
T h e r e  a r e  o n l y  c e r t a i n  m u c o p o l y s a c c h a r i d e s  i n  t h e  b a s a l  membrane a n d  
t h e  b a c k i n g  o f  t h e  c o v e r i n g  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  r e c e p t o r  or- 
g a n s .  

On t h e  5 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i s  e x t e n d e d  
i n  t h e  d o r s a l  d i r e c t i o n .  The t h i c k n e s s  o f  i t s  w a l l s  c h a n g e s :  i t s  
m e d i a l  p o r t i o n  b e g i n s  t o  b e  t h i c k e n e d ,  a n d  e v i d e n t l y  t h i s  i s  t h e  b e -  
g i n n i n g  o f  t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  Macu la  communis;  t h e  l a t e r a l  w a l l ,  
on  t h e  o t h e r  h a n d ,  becomes  s i g n i f i c a n t l y  t h i n n e r .  On p r e p a r a t i o n s  
s t a i n e d  w i t h  osmium a n d  h e m a t o x a l i n ,  two t y p e s  o f .  c e l l s  s t a n d  o u t  
more c l e a r l y  i n  t h e  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e ,  b u t  t h i s  d i f f e r -  
e n c e  d o e s  n o t  become a p p a r e n t  on h i s t o c h e m i c a l  p r e p a r a t i o n s .  T h i s  
s t a g e  i s  i n t e r e s t i n g  b y  t h e  f a c t  t h a t  i n  t h e  g a n g l i o n  t h e r e  a p p e a r  
n e r v e  f i b e r s  w h i c h  may b e  i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r .  The t r a c e  o f  t h e  
g l i a l  c e l l s  grows t o  t h e  b r a i n ,  a n d  i n  i t  t h e r e  a r e  i n d i v i d u a l  n e r v e  
f i b e r s  w h i c h  may b e  i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r  a n d  f i b e r s  w h i c h  may b e  
s t a i n e d  w i t h  osmium p r o c e e d i n g  t o  t h e  b r a i n  a n d ,  p o s s i b l y ,  e n t e r i n g  
i t .  However t h e  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i t s e l f  a t  t h e  l e v e l  o f  
t h e  m e d u l l a  o b l o n g a t a  i s  s t i l l  n o t  d i f f e r e n t i a t e d  a t  t h i s  t i m e .  

D u r i n g  t h e  5 t h - 6 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  t h e  s h a p e  of t h e  a u d i t o r y  
v e s i c l e  c h a n g e s .  I t  i s  e l o n g a t e d  i n  t h e  d o r s a l  d i r e c t i o n  a n d  t h e  
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m e d i a l  w a l l  c o n t i n u e s  t o  t h i c k e n ,  i . e . ,  t h e  p r o c e s s  o f  f o r m a t i o n  o f  
t h e  Macu la  communis b e g i n s .  The r e m a i n i n g  p a r t  o f  t h e  w a l l  o f  t h e  
a u d i t o r y  v e s i c l e  becomes  s i g n i f i c a n t l y  t h i n n e r  a n d  t h e  e p i t h e l i u m  
c o m p o s i n g  it becomes  a o n e - l a y e r e d  c y l i n d r i c a l ,  a n d  t h e n  e v e n  c u b i -  
c a l ,  e p i t h e l i u m .  I n  t h e  w a l l  o f  t h e  a u , d i t o r y  v e s i c l e  t h e  d a r k  c e l l s  
become v e r y  t h i n  a n d  t h e  number  o f  l i g h t  c e l l s  s i g n i f i c a n t l y  i n -  
c r e a s e s .  A d i v i s i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i n t o  two s e c t i o n s ,  t h e  
P a r s  s u p e r i o r  a n d  t h e  P a r s  i n f e r i o r ,  i s  n o t e d .  But  t h e s e  s e c t i o n s  
s t i l l  communica te  w i t h  one  a n o t h e r  b y  a b r o a d  o p e n i n g .  A t  t h e  same 
t i m e ,  w i t h  t h e  s e p a r a t i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i n t o  two s e c t i o n s ,  
t h e r e  b e g i n s  a d i v i s i o n  o f  t h e  Macu la  communis i n t o  two  c o r r e s p o n d -  
i n g  p o r t i o n s .  A t  t h i s  s t a g e  t h e  n e u r o f i b e r s  h a v e  s t i l l  n o t  e n t e r e d  
t h e  w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  The p r o c e s s e s  o f  g a n g l i o n  fo rma-  
t i o n  b e g i n ,  a n d  i t  . a c q u i r e s  i t s  c h a r a c t e r i s t i c  o u t l i n e s .  The n u c l e i  
of t h e  c e l l s  o f  t h e  g a n g l i o n  a r e  w e l l  s t r u c t u r e d ,  b u t  t h e  c e l l s  them-  
s e l v e s  s t i l l  h a v e  an u n e m b r y o n a l  n a t u r e .  

With r e a c t i o n  t o  n u c l e i c  a c i d s ,  t h e  l a r g e  number  o f  d i v i d i n g  
c e l l s  l o c a t e d  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  o f  t h e  f u t u r e  r e c e p t o r  e p i t h e l i -  
um i s  e s p e c i a l l y  a p p a r e n t .  

D u r i n g  t h e  4 t h - 6 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  i t  i s  p o s s i b l e  t o  n o t e  t h e  
s u b s e q u e n t  c h a n g e  i n  n u c l e i c  a c i d s :  on t h e  4 - t h  d a y  t h e  a u d i t o r y  
v e s i c l e  r e a c t s  t o  b o t h  R N A  a n d  D N A  w i t h  e q u a l  i n t e n s i t y ;  i . e . ,  t h e  
c o n c e n t r a t i o n s  o f  D N A  i n  t h e  c h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e u s  a n d  R N A  i n  t h e  
c y t o p l a s m  a r e  on a p p r o x i m a t e l y  t h e  same l e v e l .  On t h e  6 - t h  d a y  of 
i n c u b a t i o n  i n  t h e  c e l l s  o f  t h e  Macu la  communis a more i n t e n s i v e  r e -  
a c t i o n  t o  D N A  t h a n  t o  R N A  i s  o b s e r v e d ,  w h i c h  i n d i c a t e s  a n  e l e v a t i o n  
i n  D N A  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  c h r o m a t i n  a n d  a d e c r e a s e  o f  R N A  i n  t h e  
c y t o p l a s m .  I f  we compare  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  t o  D N A  a n d  
R N A  on t h e  4 - t h  and  6 - t h  d a y s  o f  i n c u b a t i o n ,  t h e n  i t  becomes  e v i d e n t  
t h a t  t h e  d i r e c t i o n s  o f  t h e  c h a n g e s  i n  n u c l e i c  a c i d  c o n c e n t r a t i o n  i n  
t h e  c h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e u s  a n d  i n  t h e  c y t o p l a s m  d c  n o t  c o r r e s p o n d .  
Whi l e  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  i s  e l e v a t e d  t o w a r d  t h e  6 - t h  d a y ,  t h e  
c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i n  t h e  c y t o p l a s m  f a l l s .  I n  t h e  u n d e r l y i n g  Tu- / 1 1 4  
d i m e n t s  o f  t h e  g a n g l i o n  we o b s e r v e d  a somewhat  d i f f e r e n t  p r o c e s s :  
d u r i n g  t h i s  e n t i r e  p e r i o d  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  g a n g l i o n  shows a s i g -  
n i f i c a n t l y  more i n t e n s i v e  r e a c t i o n  t o  R N A  i n  t h e  c y t o p l a s m  t h a n  t o  
D N A  i n  t h e  c h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e u s .  Common t o  a l l  t h e s e  s t a g e s ,  
b o t h  i n  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  a n d  i n  t h e  r u d i m e n t  
o f  t h e  g a n g l i o n ,  i s  t h e  i n v a r i a b l y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i n  t h e  
n u c l e o l u s .  

On t h e  7 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  t h e  c o n f i g u r a t i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  
v e s i c l e  i s  s e v e r e l y  c o m p l i c a t e d .  The r u d i m e n t  o f  t h e  i n n e r  ear’ i n -  
c r e a s e s  i n  d i m e n s i o n s ,  a n d  w i t h i n  i t s  two s e c t i o n s  t h e  p r o c e s s  o f  
d i v i s i o n  o f  i n d i v i d u a l  a n a t o m i c a l  p a r t s  o f  t h e  u t r i c u l u s  c o n t i n u e s .  
S o  i n  t h e  P a r s  s u p e r i o r  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a r e  e s t a b l i s h e d ,  and  
f r o m  t h e  P a r s  i n f e r i o r  s e p a r a t e s  a s h o r t  d i g i t a t e  o u t g r o w t h  o f  t h e  
c o c h l e a r  c a n a l  w i t h  t h e  b l i n d  e n d  o f  t h e  l a g e n a  l o c a t e d  on i t .  Both  
i n  t h e  s a c c u l u s  a n d  i n  t h e  u t r i c u l u s  one  t h i c k e n e d  w a l l  a p p e a r s  as 
t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  M a c u l a .  I n s i d e  t h e  
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. s a c c u l u s  a n d  u t r i c u l u s ,  o t o l i t h s  d e v e l o p  i n  a q u i t e  l a r g e  number .  
Under  a l i g h t  m i c r o s c o p e  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l u s  
d i f f e r s  l i t t l e  f r o m  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  Macu la  communis .  The f u -  
t u r e  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  o n l y  
b y  t h e i r - l o c a t i o n .  

Wi th  a n  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  
o f  t h e  u t r i c u l a  m a c u l a  u n d e r  an e l e c t r o n  m i c r o s c o p e ,  t h e  a b u n d a n c e  
o f  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  i n  r i b o s o m e s  a n d  l a r g e  number  o f  
p r i m a r i l y  r o d - s h a p e d ,  v e r y  d e n s e  m i t o c h o n d r i a  l o c a t e d  i n  t h e  c y t o -  
p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  n e a r e r  t h e  b a s a l  membrane i s  c o n s p i c u o u s ,  
a l t h o u g h  a t  t h i s  s t a g e  i t  i s  n o t  o b s e r v e d  o v e r  t h e  e n t i r e  l e n g t h  o f  
t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a  m a c u l a .  The 
c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  c e l l s  i s  a l s o  r i c h  i n  m i t o c h o n d r i a ,  b u t  t h e y  
a r e  p r i m a r i l y  r o u n d .  I n  i t s  c y t o p l a s m  a n  i n s i g n i f i c a n t  number  o f  
membranes of t h e  e n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m  i s  n o t e d .  The n u c l e u s  h a s  a 
w e l l  d e f i n e d  d o u b l e  n u c l e a r  membrane ,  a f a i r l y  l i g h t  m a t r i x  a n d  a 
d a r k ,  f i n e l y  g r a n u l a t e d  mass,  u n i f o r m l y  f i l l i n g  t h e  e n t i r e  s p a c e  o f  
t h e  n u c l e u s .  The n u c l e o l u s  ( s o m e t i m e s  t h e r e  a r e  s e v e r a l )  h a s  a s i g -  
n i f i c a n t l y  h i g h  e l e c t r o n  d e n s i t y  a n d  i s  d i s t i n g u i s h e d  by  t h e  d e n s e r  
d i s t r i b u t i o n  o f  g r a n u l a r  m a t e r i a l  c o m p o s i n g  i t .  The n u c l e o l u s  u s u -  
a l l y  c o n s i s t s  o f  two  p a r t s  o f  e q u a l  e l e c t r o n  d e n s i t y ;  t h e i r  m u t u a l  
d i s t r i b u t i o n  may b e  d i f f e r e n t ,  b u t  t h e y  a l w a y s  seem t o  b e  l y i n g  upon 
one  a n o t h e r .  Somet imes  t h e  n u c l e o l u s  may o c c u p y  a m a r g i n a l  p o s i t i o n  
l y i n g  c l o s e  t o  t h e  n u c l e a r  membrane .  The s h a p e  and  s i z e  o f  t h e  nu -  
c l e o l u s  g r e a t l y  v a r i e s .  Somet imes  t h e r e  a r e  s e g m e n t e d  n u c l e o l i  
( F i g .  2 7 ) .  The d o u b l e  n u c l e a r  membrane h a s  t h e  u s u a l  s t r u c t u r e ,  b u t  
i n  s e v e r a l  c e l l s  i t  i s  t h i c k e n e d  d u e  t o  t h e  g r a n u l e s  o f  n u c l e a r  s u b -  
s t a n c e  d e n s e l y  a t t a c h e d  t o  i t s  i n t e r n a l  s i d e ,  a n d  f r o m  t h e  e x t e r n a l  
s i d e  w i t h  c y t o p l a s m i c  g r a n u l e s  a n d ,  i n  a l l  p r o b a b i l i t y ,  r i b o s o m e s .  
T h r o u g h o u t  t h e  e n t i r e  r e c e p t o r  l a y e r  t h e  n u c l e i  a r e  homogeneous  b o t h  
i n  s h a p e  and  u l t r a f i n e  s t r u c t u r e .  

With F e l g e n ' s  r e a c t i o n  t h e  k a r y o p l a s m  o f  t h e  n u c l e i  o f  t h e  r e -  
c e p t o r  l a y e r  i s  p i n k i s h  w i t h  a c o m p l e t e l y  c o l o r l e s s  c y t o p l a s m .  The 
c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  i n  t h e  c h r o m a t i n  i s  a v e r a g e .  I t  i s  i n t e n s e l y  
e l e v a t e d  i n  t h e  c h r o m a t i n s  o f  t h e  d i v i d i n g  c e l l s .  

Upon s t a i n i n g  w i t h  g a l l o c y a n i n  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  s t a i n  o f  
t h e  c y t o p l a s m  a n d  t h e  k a r y o p l a s m  i s  e q u a l .  A g a i n s t  t h i s  b a c k g r o u n d ,  
t h e  c h r o m a t i n ,  n u c l e o l u s  a n d  c o n t o u r  o f  t h e  n u c l e u s  s t a n d  o u t  s h a r p -  
l y .  With a c o n t r o l  t r e a t m e n t  o f  t h e  p r e p a r a t i o n  by  r i b o n u c l e a s e  t h e  
s t a i n  o f  t h e  c y t o p l a s m  i s  c o m p l e t e l y  r emoved  w h i l e  t h e  s t a i n  o f  t h e  
k a r y o p l a s m  i s  p r e s e r v e d .  

I n  n e u r o n s  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  t o  D N A  a t  t h i s  s t a g e  
i s  p r e s e r v e d ,  b u t  t h e  D N A  l o s e s  i t s  u n i f o r m  d i s t r i b u t i o n ,  b e i n g  
s t r e n g t h e n e d  a t  t h e  p o i n t s  o f  o r i g i n  o f  t h e  p r o c e s s e s .  

G e n e r a l  or t o t a l  p r o t e i n  i s  d i s t r i b u t e d  v e r y  h o m o g e n e o u s l y  i n  -- /11 
t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a n d  h a s  a v e r y  weak i n t e n s i t y  of r e a c t i o n .  
I t  i s  i n t e r e s t i n g  t h a t  t h e  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  t o  t o t a l  p r o t e i n  i s  
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s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  i n  t h e  l i n i n g  e p i t h e l i u m  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  
r e c e p t o r  l a y e r .  Under  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  
s e e n  a s t r i a  r i c h  i n  p r o t e i n ;  ; . e . ,  t h e  b a c k i n g  o f  t h e  c o v e r i n g  f o r -  
m a t i o n s .  I n  n e u r o n s  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  t o  p r o t e i n  i s  
somewhat  h i g h e r .  

With t h e  r e a c t i o n  t o  c a r b o x y l  g r o u p s  t h e  c o n t o u r s  o f  t h e  n u c l e i  
a n d  t h e  c e l l u l a r  g a n g l i a  s t a n d  o u t  s h a r p l y .  The i n t e n s i t y  o f  r e a c -  
t i o n  a n d  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  g e n e r a l  d o  n o t  d i f -  
f e r  f r o m  t h o s e  w i t h  a r e a c t i o n  t o  t o t a l  p r o t e i n .  

On t h e  8 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  n e r v e  f i b e r s  b e g i n  t o  b e  w e l l -  
i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r  a n d  t o  b e  s t a i n e d  w i t h  osmium. P e r i p h e r a l  
p r o c e s s e s  of n e u r o n s  a r e  c l e a r l y  s e e n ,  g r o w i n g  up t o  t h e  s e n s o r y  e p i -  
t h e l i u m  a n d  e n t e r i n g  i t .  But  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  n e u r o n s  i n  t h e  g a n g -  
l i o n  d o e s  n o t  t a k e  p l a c e  a t  t h e  s a m e  t i m e .  I n  i n d i v i d u a l  p o r t i o n s  
o f  t h e  g a n g l i o n  t h e r e  a r e  s t i l l  n e u r o b l a s t s .  The m o s t  h i g h l y  d i f -  
f e r e n t i a t e d  n e u r o n s  h a v e  l a r g e  v e s i c u l i f o r m  n u c l e i  w i t h  a l a r g e  n u -  
c l e o l u s  and  v e r y  s m a l l  c l u m p s  o f  c h r o m a t i n .  The c y t o p l a s m i c  body  of 
s u c h  c e l l s  i s  c o m p a r a t i v e l y  s m a l l .  

A t  t h i s  s t a g e  a m p u l l a e  w i t h  a n a t o m i c a l l y  w e l l  d e f i n e d  c r i s t a e  
a r e  s e e n .  Nerve  f i b e r s  a l s o  grow up t o  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  
c o v e r i n g  t h e m .  Due t o  t h e  s i m p l e  s t r u c t u r e  o f  s u c h  c r i s t a e  a n d  t h e  
a b s e n c e  o f  Septum c r u c i a t u m  on them i t  i s  d i f f i c u l t  t o  d e t e r m i n e  e x -  
a c t l y  t o  w h i c h  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  a g i v e n  c r i s t a  b e l o n g s .  

Thus  a t  t h i s  s t a g e  a l l  t h e  a n a t o m i c a l  p a r t s  o f  t h e  i n n e r  e a r  
h a v e  a l r e a d y  d e v e l o p e d ,  a n d  t h e  p r o c e s s e s  o f  f i n e  c y t o l o g i c a l  d i f -  
f e r e n t i a t i o n  b e g i n  i n  i t .  

A t  t h e  8 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  a s t r e n g t h e n i n g  o f  t h e  p r o c e s s  o f  
c e l l u l a r  d i f f e r e n t i a t i o n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  c y t o c h e m i c a l -  
l y  m a n i f e s t e d  by  t h e  s h a r p  d r o p  i n  D N A  c o n c e n t r a t i o n  a n d  e s p e c i a l l y  
i n  R N A  c o n c e n t r a t i o n .  The l e v e l  o f  n u c l e i c  a c i d s  i n  t h e  g a n g l i o u s  
c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  r e m a i n s  a s  b e f o r e .  On s i l v e r e d  a n d  
o s m i a t e d  p r e p a r a t i o n s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  o b s e r v e  a n  i n g r o w t h  o f  n e r v e  
f i b e r s  i n t o  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  

Changes  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a p p e a r  e s p e c i a l l y  s h a r p l y  
w i t h  p r o t e i n  r e a c t i o n s .  The a p i c a l  p o r t i o n s  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  
s t a n d  o u t  c l e a r l y  due  t o  t h e  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  i n  them 
and  t h e  p r e s e n c e  o f  w e l l  d e f i n e d  l o n g i t u d i n a l  f i b r i l l a r i t y .  Between 
them a r e  v e r y  p a l e  c e l l s  w i t h  r o u n d  n u c l e i ,  e v i d e n t l y  t h e  f u t u r e  r e -  
c e p t o r  c e l l s .  Above t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  a l a y e r  o f  g e l a t i n o u s  
s u b s t a n c e  w h i c h  i s  p o o r  i n  p r o t e i n  i s  s e e n .  

The r e a c t i o n  f o r c a r b o x y l  g r o u p s  as b e f o r e  i n d i c a t e s  t h e i r  h i g h  
c o n c e n t r a t i o n ,  b u t  t h e y  a r e  s t i l l  d i s t r i b u t e d  e q u a l l y  i n  t h e  e p i t h e -  
l i a l  l a y e r .  Above t h e  s u r f a c e  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  b u n d l e s  o f  
s e n s o r y  h a i r s  a r e  s e e n  i n  p l a c e s .  On t h e  9 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  
g l y c o g e n  a p p e a r s  i n  t h e  c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n ,  a n d  t o w a r d  
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t h e  1 2 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  t h e r e  i s  a l r e a d y  a r a t h e r  s i g n i f i c a n t  
amoun t  o f  g l y c o g e n  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e s e  c e l l s .  A t  t h e s e  s t a g e s  
m u c o p o l y s a c c h a r i d e s  a r e  d i s c o v e r e d  i n  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a -  
c u l a e  a n d  i n  t h e  c e l l u l a r  m e m b r a n e s ,  w h i c h  i n d i r e c t l y  a t t e s t s  t o  t h e  
i n c r e a s e  i n  t h e i r  p e r m e a b i l i t y .  

The p r o c e s s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  s e n s o r y  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  
c o n t i n u e s  e v e n  on  t h e  1 0 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n .  B e s i d e s  t h e  a p p e a r -  
a n c e  o f  t o n a l  f i b r i l s  i n  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  a n d  a . d i f f e r e n c e  i n  
t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  a n d  p r o t e i n  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  
a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  d i f f e r e n c e s  a r i s e  e v e n  i n  t h e  s t r u c t u r e  o f  
t h e i r  n u c l e i .  The n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  i n c r e a s e d  i n  s i z e  
a n d  t h e i r  c h r o m a t i n  a c q u i r e s  a m a r g i n a l  p o s i t i o n .  I n  s e v e r a l  r e c e p -  
t o r  c e l l s  n u c l e o l i  g r e a t l y  i n c r e a s e  i n  s i z e .  The  n u c l e o l u s  i s  m o s t  
o f t e n  l o c a t e d  i n  t h e  c e n t e r  o f  t h e  n u c l e u s  b u t  s o m e t i m e s  i t  i s  
s h i f t e d  t o w a r d  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  n u c l e u s  a n d  e v e n  c o m p l e t e l y  a t -  
t a c h e s  t o  t h e  n u c l e a r  membrane .  

Upon t e s t i n g  f o r  n u c l e i c  a c i d s ,  t h e  k a r y o p l a s m  o f  t h e  n u c l e i  /116 
or t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  as  b e f o r e ,  g i v e s  a d i f f u s e  p o s i t i v e  r e -  
a c t i o n  f o r  D N A .  I n  n e u r o n s  of t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n ,  t h e  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  D N A  s i g n i f i c a n t l y  i n c r e a s e s ,  a n d  a p o s i t i v e  r e a c t i o n  f o r  
D N A  i n  t h e  k a r y o p l a s m  a p p e a r s .  

For t h i s  s t a g e  d i f f e r e n t i a t e d  l o c a l i z a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  
i s  c h a r a c t e r i s t i c .  A c l e a r  r e a c t i o n  i s  g i v e n  by  t h e  b a n d s  o f  g e l a -  
t i n o u s  s u b s t a n c e  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m ,  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  
t h e  c y t o p l a s m  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  a n d  t h e  f i b r i l s  o f  s u p -  
p o r t i n g  c e l l s .  The k a r y o p l a s m  o f  t h e  n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  i s  
more  t r a n s p a r e n t  a n d  t h e i r  c e l l u l a r  membrane a n d  n u c l e o l i  a r e  d i s -  
t i n g u i s h e d  b y  a h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  t h a n  t h a t  
o b t a i n e d  i n  t h e  n u c l e ' i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s .  

I n  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  t h i s  r e a c t i o n  h a s  d i f f e r i n g  i n t e n -  
s i t i e s  i n  i t s  d i f f e r e n t  p o r t i o n s .  I n  t h o s e  p o r t i o n s  o f  t h e  g a n g l i -  
on  i n  w h i c h  t h e  r e a c t i o n  t a k e s  p l a c e  more i n t e n s i v e l y  t h e r e  a r e  i n -  
d i v i d u a l ,  c e n t r a l l y  l o c a t e d  c e l l s  i n  w h i c h  e s p e c i a l l y  i n t e n s i v e  r e -  
a c t i o n s  t o  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h e i r  c y t o p l a s m  a n d  n u c l e o l u s  a r e  ob -  
s e r v e d .  

On t h e  1 1 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n ,  on p r e p a r a t i o n s  o f  t h e  u t r i c u -  
l a r  m a c u l a  i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r ,  n e r v e  f i b e r s  a r e  s e e n  a s c e n d i n g  
t o  t h e  b a s e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s ,  on t h e  summit  o f  w h i c h  t h e r e  a r e  
s e n s o r y  h a i r s .  I n t r u s i o n  o f  n e r v e  f i b e r s  i n s i d e  t h e  s e n s o r y  e p i t h e -  
l i u m  i s  o b s e r v e d  e v e n  i n  t h e  c r i s t a ,  b u t  w h e t h e r  t h e y  r e a c h  t h e  b a s e  
o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  t h e r e  c o u l d  n o t  b e  r e l i a b l y  e s t a b l i s h e d .  
I n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  m a c u l a  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  more 
s h a r p l y  d i f f e r e n t i a t e d  f r o m  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  b y  t h e  s h a p e  o f  t h e  
n u c l e u s  a n d  b y  t h e  c y l i n d r i c a l l y  r o u n d  s h a p e  o f  i t s  c e l l u l a r  b o d y .  
B u t  a l l  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  h a v e  t h e  same s h a p e .  

I n v e s t i g a t i o n  u n d e r  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  a l l o w s  u s  t o  e s t a b l i s h  
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t h a t  f o r  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l u s  o f  a n  1 1 - d a y  c h i c k  
embryo t h e  p r e s e n c e  o f  c o m p l e t e l y  f o r m e d  b u n d l e s  o f  s e n s o r y  h a i r s  
c o n t a i n i n g  4 0 - 5 0  i m m o b i l e  s t e r e o c i l i a  a n d  1 ( i n  r a r e  cases  2 )  m o b i l e  
k i n o c i l i u m  i s  m o s t  c h a r a c t e r i s t i c .  The s t e r e o c i l i a  a r e  p r i m a r i l y  
f o u n d  i n  t h e  s h a p e  of  t h e  l e t t e r  W ,  i n  t h e  n o t c h  o f  w h i c h  i s  f o u n d  
t h e  k i n o c i l i u m .  Somet imes  e v e n  c o m p l e x  b u n d l e s  o f  a d i f f e r e n t  s t r u c -  
t u r e  a r e  d e t e c t e d  ( F i g .  2 9 1 ,  b u t  t h i s  p r o c e s s  e v i d e n t l y  i s  s t i l l  n o t  
c o m p l e t e l y  c o n c l u d e d  s i n c e  s o m e t i m e s  on i n d i v i d u a l  c e l l s  i t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  s e e  o n l y  a k i n o c i l i u m  or a b a s a l  c o r p u s c l e  w i t h o u t  accom- 
p a n y i n g  s t e r e c i l i a  ( F i g .  2 9 ) .  

I n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l ,  i n  p a r t i c u l a r  i n  i t s  a p i c a l  p o r -  
t i o n  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  f u t u r e  c u t i c l e ,  t h e r e  a p p e a r s  a s i g n i f i -  
c a n t  number  o f  e l e m e n t s  o f  smoo th  e n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m .  However  
t h e  number  o f  e l e m e n t s  o f  t h e  e n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m  i n t e n s i v e l y  i n -  
c r eases  w i t h  t h e  s i m u l t a n e o u s  d e c r e a s e  i n  t h e  amount  o f  f r e e  r i b o -  
somes  f r e e l y  s u s p e n d e d  i n  t h e  c y t o p l a s m a t i c  m a t r i x .  The d e n s i t y  o f  
d i s t r i b u t i o n  o f  e l e m e n t s  o f  t h e  r o u g h  e n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m  i n c r e a s -  
e s ,  whereupon  t h e  c i s t e r n s  a c q u i r e  a d i f f e r e n t  s h a p e .  A t  t h e  same 
t i m e  e l e m e n t s  o f  t h e  smoo th  r e r t f c u l u m ,  p r i m a r i l y  i n  t h e  f o r m  o f  n a r -  
row t u b u l e s ,  a p p e a r .  I n  s e v e r a l  c e l l s  it i s  p o s s i b l e  t o  s e e  e l e m e n t s  
o f  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  ( F i g .  3 0 ) .  M i t o c h o n d r i a  l o c a t e d  i n  t h e  e n d o -  
p l a s m  o f  t h e  c e l l  a r e  b a s i c a l l y  o f  a r o u n d  s h a p e ,  l i g h t  m a t r i x  a n d  
a s m a l l  number  o f  l o o s e l y  d i s t r i b u t e d  c r i s t a e .  Nerve  f i b e r s  e n t e r -  
i n g  t h e  e p i t h e l i u m  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by  t h e  low e l e c t r o n  d e n s i t y  
o f  t h e  a x o p l a s m ,  t h e  a b s e n c e  o f  e l e m e n t s  o f  t h e  r e t i c u l u m  a n d  t h e  
p r e s e n c e  of a n  i n s i g n i f i c a n t  number  o f  v e s i c l e s .  For n e r v e  f i b e r s  
t h e  p r e s e n c e  o f  m i t o c h o n d r i a  w i t h  more d e n s e l y  d i s t r i b u t e d  c r i s t a e  
i s  c h a r a c t e r i s t i c  ( F i g .  3 1 ) .  

On t h e  1 1 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  /117 
t h e  m a c u l a  a n d  c r i s t a e  a c e r t a i n  d r o p  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u -  
c l e i c  a c i d s ,  c h i e f l y  R N A ,  i s  o b s e r v e d .  T h i s  p r o c e s s  i s  e s p e c i a l l y  
n o t i c e a b l e  i n  t h e  n e r v e  c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n .  I n  s e v e r -  
a l  p r i m a r i l y  c e n t r a l  p o r t i o n s ,  t h e  c e l l s  a r e  i n c r e a s e d  i n  d i m e n s i o n ,  
c h i e f l y  d u e  t o  t h e  v e s c u l i f o r m  n u c l e u s .  The l a t t e r  i s  d i s t i n g u i s h e d  
f rom t h e  n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  b y  i t s  c o m p l e t e l y  c o l o r l e s s  k a r y o -  
p l a s m  and  v e r y  p a l e ,  f i n e l y  d i v i d e d  c h r o m a t i n .  The  h i g h  c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  b o t h  R N A  a n d  D N A  i s  p r e s e r v e d  o n l y  i n  t h e  n u c l e o l u s ;  w i t h  
t h e  p r e s e n c e  o f  two n u c l e o l i  i n  t h e  c e l l  t h e y  c a n  h a v e  d i f f e r e n t  con-  
c e n t r a t i o n s  o f  n u c l e i c  a c i d s .  The n u c l e u s  i s  u s u a l l y  l o c a t e d  e c c e n -  
t r i c a l l y  i n  t h e  c e l l .  For t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t -  
i b u l a r  g a n g l i o n  a n  a v e r a g e  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i s  c h a r a c t e r i s t i c ,  
w h i c h  i n  i n d i v i d u a l  c e l l s  c a n  b e  s i g n i f i c a n t l y  l o w e r e d .  

With a r e a c t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n  and  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o -  
t e i n  m o l e c u l e s ,  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a e  i s  d i s t i n -  
g u i s h e d  b y  t h e  p a l e  t o n e  o f  t h e  c y t o p l a s m i c  s t a i n  h a v i n g  a f i b r o u s  
n a t u r e .  The a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c y t o p l a s m  a r e  somewhat  d a r k e r .  
All t h e  n u c l e i  h a v e  a v e r y  c l e a r  s t r u c t u r e ,  n u c l e a r  membranes  a n d  
c h r o m a t i n  b a r e l y  d a r k e r  t h a n  t h e  c y t o p l a s m .  I n  c e l l s  of t h e  v e s t i b -  
u l a r  g a n g l i o n  t h e  g e n e r a l  t o n e  o f  t h e  s t a i n  i s  t h e  same b u t  t h e  c o n -  
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t o u r s  of  t h e  n u c l e i  i n  t h e  c h r o m a t i n  a r e  d a r k e r  t h a n  i n  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m .  With t h e  r e a c t i o n  f o r  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h e  g a n g l i o n  
t h e r e  a r e  s e e n  v e r y  d a r k  n e r v e  f i b e r s .  I n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  
o f  t h e  c r i s t a  a r a t h e r  i n t e n s e  r e a c t i o n  t o  c a r b o x y l  g r o u p s  i s  man i -  
f e s t e d  i n  t h e  s e n s o r y  h a i r s .  A v e r y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  
g r o u p s  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s , i n  
w h i c h  i s  s e e n  a l o n g i t u d i n a l  f i b r i l l a r i t y .  B e s i d e  t h e  c r i s t a  t h e r e  
i s  a b a c k i n g  o f  e p i t h e l i u m  of  t h e  P lanum s e m i l u n a t u m ,  i n  w h i c h  a 
s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i s  n o t e d .  

On t h e  1 2 - t h  day  o f  i n c u b a t i o n  , w e l l - d e v e l o p e d  s e n s o r y  h a i r s  
w i t h  o t o l i t h s  l y i n g  a b o v e  them a re  s e e n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  
o f  t h e  m a c u l a .  A f t e r  f i x a t i o n  i n  C a r n u a ' s  f l u i d ,  t h e y  a r e  s e e n  i n  
t h e  f o r m  o f  p a l e  s h a d o w s .  The d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  u t r i c u l a r  a n d  
s a c c u l a r  m a c u l a e  c o n s i s t s  n o t  i n  t h e  d e g r e e  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  
c e l l u l a r  e l e m e n t s  c o m p o s i n g  t h e m ,  b u t  i n  t h e  e x t e n s i o n  o f  t h e  p o r t i o n  
w h e r e  d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s  a r e  l o c a t e d ,  w h i c h  i s  s m a l l e r  i n  t h e  s ac -  
c u l u s .  From t h i s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  c o n c l u d e  t h a t  t h e  p r o c e s s e s  o f  
c e l l u l a r  d i f f e r e n t i a t i o n  i n  t h e  s a c c u l a r  m a c u l a  b e g i n s  somewhat  l a t -  
e r .  

On t h e  r e c e p t o r  c e l l s  of t h e  a m p u l l a r  c r i s t a  a r e  s e e n  v e r y  l o n g  
and  v e r y  t h i n  f i b e r s .  A s  b e f o r e ,  m i t o s e s  a r e  s e e n  i n  t h e  a p i c a l  
p o r t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a .  With  t h e  r e a c t i o n  
f o r  c a r b o x y l  g r o u p s  on t h e  summit  o f  t h e  c r i s t a  s o m e t i m e s  t h e r e  a r e  
s e e n  p i t c h e r - s h a p e d  c e l l s  a n d  e v e n  o n e  g r o u p  c o n s i s t i n g  o f  two  p i t c h -  
e r - s h a p e d  c e l l s  l o c a t e d  i n  o n e  s c y p h o i d  s y n a p s e .  The i m p r e s s i o n  i s  
c r e a t e d  t h a t  t h e  s e n s o r y  h a i r s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  l o c a t e d  on 
t h e  c y t o p l a s m i c  c o n u s e s .  The t h i c k n e s s  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r  o f  
t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a e  i s  somewhat  i n c r e a s e d .  R e c e p t o r  c e l l s  a r e  
d e n s e l y  l o c a t e d  i n  o n e  l a y e r  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  
e p i t h e l i u m .  T h e i r  c y t o p l a s m  i s  d e n s e r  a n d  h a s  a f i b r o u s  n a t u r e .  
S e n s o r y  h a i r s  a r e  s h o r t e r  t h a n  on t h e  c r i s t a  b u t  a r e  a l s o  l o c a t e d  
on t h e  c y t o p l a s m a t i c  c o n u s  (1 p e r  c e l l ) .  The n u c l e i  of  s u p p o r t i n g  
c e l l s  a r e  s m a l l  a n d  o v a l  i n  s h a p e .  I n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  
m a c u l a  t h e y  a r e  l o c a t e d  i n  two  r o w s .  The a p i c a l  p o r t i o n s  o f  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s  h a v e  a t h r e a d l i k e  s h a p e  a n d  p a s s  b e t w e e n  t h e  d e n s e l y  d i s -  
t r i b u t e d  b o d i e s  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  r e a c h i n g  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  
r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  The l o w e r  e n d s  o f  t h e  b o d y  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l  
a r e  b r o a d e r ,  a n d  r e s t  on t h e  b a s a l  membrane .  

I n  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  a t  t h i s  s t a g e  s i g n i f i c a n t  c h a n g e s  /118 
t a k e  p l a c e .  L a r g e  b i p o l a r  n e u r o n s  a r e  s e e n  i n  i t ,  a n d  b o t h  p r o c e s s e s  
v e r y  o f t e n  do n o t  f a l l  i n t o  one  s e c t i o n .  T h e s e  c e l l s  h a v e  l a r g e  
r o u n d  n u c l e i :  w i t h  a v e r y  p a l e ,  s c a r c e l y  n o t i c e a b l e  c h r o m a t i n .  C y t o -  
p l a s m  i n  them i s  d a r k  a n d  s t r o n g l y  v a c u o l i z e d .  The n u c l e i o l i  ( o n e  
or t w o )  a r e  v e r y  p a l e .  

R e a c t i o n  f o r  n u c l e i c  a c i d s  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  d o e s  n o t  
g i v e  a n y  new r e s u l t s .  The f e a t u r e s  o f  a l l  c e l l u l a r  e l e m e n t s  s t a n d  
o u t  v e r y  c l e a r l y  w i t h  p r o t e i n  r e a c t i o n s ,  w h i c h  e v i d e n t l y  i s  c o n -  
n e c t e d  w i t h  t h e  e n r i c h m e n t  o f  t h e i r  c e l l u l a r  membranes  b y  p r o t e i n s .  
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With t h e s e  same r e a c t i o n s  o t o l i t h s  a r e  s e e n  b u t  t h e y  a r e  more s i m i l a r  
t o  t h e  membranes of  t h e  c r y s t a l s  t h a n  t o  t h e  c r y s t a l s  t h e m s e l v e s .  
Wi th  t h e  a p p e a r a n c e  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  t h e  c e l l s  s p l i t t i n g  b y  m i -  
t o s i s  t h r e a d s  o f  t h e  s p i n d l e  a r e  e a s i l y  s e e n .  

I n  n u c l e i  of t h e  n e u r o n s  of t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  t h e r e  i s  a n  
e x c e p t i o n a l l y  low c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  , p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  
o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  t h e  n u c l e i  i n  w h i c h  t h e  
c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e s e  s u b s t a n c e s  i s  v e r y  h i g h .  C o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  
d i s k r i b u t i o n  o f  R N A  i n  t h e  c y t o p l a s m  d o e s  n o t  c h a n g e  ( F i g .  3 2 ) .  Nu- 
c l e o l i  a r e  w e a k l y  p y r o n i n o p h i l i c .  I n  s e v e r a l  c e l l s  t h e r e  i s  p r e -  
s e r v e d  a w e a k e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  i n  t h e  n u c l e o l u s .  
The c y t o p l a s m  o f  n e u r o n s  i s  r i c h  i n  R N A ,  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  
g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  On t h e  1 2 - t h  d a y  of i n c u b a t i o n  o t o -  
l i t h s  a r e  s t a i n e d  v e r y  b r i g h t l y  i n  a c h e r r y - r e d  c o l o r ;  h o w e v e r ,  w e  
d i d  n o t  s u c c e e d  i n  e s t a b l i s h i n g  t h e  n a t u r e  o f  t h i s  s t a i n i n g  w i t h  a 
SHIK r e a c t i o n .  A t  t h e  same t i m e  i n c l u s i o n s  o f  g l y c o g e n  a p p e a r  e v e n  
i n  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  a n d  i n  v e r y  s m a l l  q u a n t i t i e s  i n  t h e  
c e l l s  o f  t h e  s a c c u l a r  m a c u l a .  G r a n u l e s  of g l y c o g e n  a t  t h e  same t i m e  
a r e  l o c a t e d  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c e l l s .  

On t h e  1 3 - t h  d a y  of i n c u b a t i o n  a l a r g e  amount  o f  g l y c o g e n  a p -  
p e a r s  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  of t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  G r a i n s  o f  g l y -  
c o g e n  a r e  b a s i c a l l y  l o c a t e d  h e r e  i n  t h e  a p i c a l  a n d  b a s a l  p o r t i o n s  o f  
t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  i n  i n d i v i d u a l  c e l l s  e v e n  a r o u n d  t h e  n u c l e u s .  
I n  t h e  a m p u l l a e  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  g l y c o g e n  a p p e a r s  i n  t h e  
e p i t h e l i u m  o f  t h e  P lanum s e m i l u n a t u m .  

I n  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  b e s i d e  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  g l y -  
c o g e n  i s  a l s o  p r e s e n t  i n  t h e  n e r v e  f i b e r s  a s c e n d i n g - t o  t h e  e p i t h e l i u m  
a n d  f u r t h e r  t o  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  Among t h e  n e r v e  f i b e r s  i t  i s  pos- 
s i b l e  t o  d i s t i n g u i s h  p a l e  p i n k  a n d  b r i g h t  r e d  f i b e r s .  I n  t h e  c r i s t a  
a t  t h e  b a s e  o f  t h e  h a i r  c e l l s ,  a t  t h e  p o i n t s  o f  t e r m i n a t i o n  o f  n e r v e  
f i b e r s  on t h e m ,  a r e  s e e n  b r i g h t  r e d  t l d r o p s l l  o f  g l y c o g e n .  The o t o l i t h  
membrane a n d  o t o l i t h s  g i v e  a v e r y  b r i g h t  p o s i t i v e  S H I K  r e a c t i o n ,  b u t  
t h e i r  s t a i n i n g  i s  n o t  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  p r e s e n c e  o f  g l y c o g e n .  

I n  a c h i c k  embryo of 1 4  d a y s  i n c u b a t i o n  n u c l e i c  a c i d s  a r e  n o t  
d i s t i n g u i s h e d  f rom t h e  p r e c e d i n g  s t a g e  b y  t h e i r  d i s t r i b u t i o n  a n d  c o n -  
c e n t r a t i o n .  Wi th  t h e  same p r o t e i n  r e a c t i o n  t h o s e  c y t o l o g i c a l  a n d  
c y t o c h e m i c a l  c h a n g e s  w h i c h  t o o k  p l a c e  a t  t h i s  s t a g e  i n  a r e c e p t o r  
e p i t h e l i u m  a p p e a r  u n u s u a l l y  c l e a r l y .  

Most c h a r a c t e r i s t i c  f o r  t h i s  s t a g e  i s  t h e  f o r m a t i o n  o f  c o n t a c t s  
b e t w e e n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  n e r v e  f i b e r s  w h i c h  h a v e  grown i n t o  
t h e  e p i t h e l i u m .  I n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  
t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  s u p p o r t i n g  a n d  r e c e p t o r  c e l l s  i s  s h a r p l y  i n -  
c r e a s e d .  A l l  n u c l e i  r e c e p t o r  c e l l s  l i e  a t  o n e  l e v e l .  They  a r e  
l a r g e r ,  r o u n d ,  h a v e  a c o m p l e t e l y  c l e a r  c y t o p l a s m ,  s m a l l  and  q u i t e  
p a l e  c l u m p s  o f  c h r o m a t i n  a n d  1 - 2  v e r y  b r i g h t  n u c l e o l i ,  some o f  w h i c h  
a r e  l o c a t e d  e c c e n t r i c a l l y .  The c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  c e l l s  i s  s i g -  
n i f i c a n t l y  d a r k e r  t h a n  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s .  The c u t i c l e  i s  n o t  p r o -  
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n o u n c e d  i n  t h e m .  The n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  s m a l l ,  o v a l  a n d  
d a r k .  The c y t o p l a s m  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n  i s  v e r y  l i g h t ,  w h i c h  i n d i -  
c a t e s  i t s  p r o p e r t y  i n  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  mol-  
e c u l e s .  The  a p i c a l  p o r t i o n s  of  s u p p o r t i n g  c e l l s  p a s s i n g  b e t w e e n  
r e c e p t o r  c e l l s  a r e  d a r k  a n d  f i b r i l l a r .  S e n s o r y  h a i r s  g i v e  a v e r y  weak 
r e a c t i o n  t o  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s .  /119 

I n  t h e  s a c c u l a r  m a c u l a  t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  r e c e p t o r  a n d  s u p -  
p o r t i n g  c e l l s  i s  l e s s  c l e a r l y  p r o n o u n c e d .  S e n s o r y  h a i r s  g i v e  a more 
i n t e n s i v e  r e a c t i o n  t o  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s .  The s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  of t h e  c r i s t a  i s  c h a r a c t e r i z e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  i n  it t h e  
r e c e p t o r  c e l l s  l o c a t e d  i n  one  r o w ,  t h e  r o u n d  l i g h t  n u c l e i  o f  w h i c h  
a r e  s u r r o u n d e d  b y  l i g h t  c y t o p l a s m , s t a n d  o u t  s h a r p l y .  Between them 
a r e  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  of  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  s t a n d i n g  o u r  c l e a r l y  b y  
t h e i r  f i b r i l l a r  c y t o p l a s m ,  g i v i n g  a n  i n t e n s i v e  r e a c t i o n  t o  p r o t e i n s  
a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s .  The c o n t r a c t e d  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e s e  
c e l l s  a r e  e x p a n d e d  a t  t h e  v e r y  s u r f a c e  f o r m i n g  c h a r a c t e r i s t i c  t r i -  
a n g l e s .  T h e s e  e x p a n s i o n s  a t t e s t  t o  t h e  c o n t r a c t i o n  o f  t h e  a p i c a l  
p o r t i o n s  of r e c e p t o r  c e l l s ,  i . e . ,  t o  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  p i t c h e r -  
s h a p e d  c e l l s .  Even  t h e  l o n g  s e n s o r y  h a i r s  o f  t h e  c r i s t a  g i v e  a n  i n -  
t e n s i v e  p r o t e i n  r e a c t i o n .  

s t  
f u  

The v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  c o n s i s t s  of l a r g e  c e l l s  f o u n d  i n  v a r i o u s  
a g e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n .  A h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  and  
n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  i s  c h a r a c t e r i s t i c  b o t h  for t h e  

c y t o p l a s m  a n d  f o r  t h e  c h r o m a t i n  o f  t h e  n e u r o n s .  W e l l  d e f i n e d  p r o -  
ce s ses  o f  t h e  g a n g l i o n  c e l l s  g i v e  t h e  same i n t e n s i t y  of t h e s e  r e a c t i o n s  
as  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l .  I n  t h e  n u c l e i  o f  a m a j o r i t y  o f  n e u r o n s  
t h e r e  a r e  two  v e r y  b r i g h t  n u c l e i .  T h i s  same h i g h  c o n c e n t r a t i o n  of 
p r o t e i n  i s  c h a r a c t e r i s t - i c  e v e n  f o r  w e l l  d e v e l o p e d  c e l l s  o f  t h e  c a p -  
s u l e .  

The 1 5 t h - 1 6 t h  d a y s  o f  i n c u b a t i o n ,  when t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  c h i c k  embryo ( w h i c h  
i s  v i s i b l e  u n d e r  a l i g h t  m i c r o s c o p e )  p r a c t i c a l l y  t e r m i n a t e s ,  a r e  of  
s p e c i a l  i n t e r e s t .  

The u t r i c u l a r  and  s a c c u l a r  m a c u l a  a r e  p r a c t i c a l l y  u n c h a n g e d  i n  
c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  c o n d i t i o n  d e s c r i b e d  f o r  t h e  1 4 t h '  d a y  o f  i n c u b a -  
t i o n .  

The c r i s t a  of  b o t h  v e r t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a t t a i n s  a l m o s t  
c o m p l e t e  d e v e l o p m e n t .  On t h e  m i d d l e  o f  e a c h  c r i s t a  t h e r e  a r e  t w o  
l a t e r a l  o u t g r o w t h s ,  t h e  Septum c r u c i a t u m ,  a n d  a b o v e  t h e  c r i s t a  i s  
s e e n  an  a l m o s t  c o m p l e t e l y  d e v e l o p e d  c u p u l a ,  i n s o f a r  a s  i t  i s  p o s s i b l e  
t o  d e t e r m i n e  t h i s  on  f i x e d  p r e p a r a t i o n s .  R e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  c r i s -  
t a  a r e  e l o n g a t e d ,  and  c y l i n d r i c a l  or p i t c h e r - s h a p e d .  Above t h e  summi t  
o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  a c o n u s o i d  p r o t r u s i o n  i s  v i s i b l e ,  f r o m  t h e  summit  
o f  w h i c h  p r o c e e d s  a l o n g  s e n s o r y  h a i r  e n t e r i n g  t h e  c u p u l a  f o r  a c e r -  
t a i n  d i s t a n c e .  The c u p u l a  i s  s t r i a t e d  l o n g i t u d i n a l l y .  S u p p o r t i n g  
c e l l s  h a v e  s m a l l  o v a l  d a r k l y  s t a i n e d  n u c l e i  l y i n g  i n  2 - 3  r o w s .  C l o s e  
by  on t h e  l a t e r a l  w a l l  i s  s e e n  t h e  d i f f e r e n t i a t e d  P lanum s e m i l u n a t u m ,  
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c o n s i s t i n g  o f  l i g h t  h i g h  c y l i n d r i c a l  m u l t i n u c l e a t e d  e p i t h e l i u m  w i t h  
a v e r y  e v e n  s u r f a c e .  The s m a l l  r o u n d  n u c l e i  o f  i t s  c e l l s  a r e  some- 
wha t  d a r k e r  t h a n  t h e  c y t o p l a s m  and  a r e  l o c a t e d  u s u a l l y  i n  two r o w s .  

Upon i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  u t r i c u l a r  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  a 
c h i c k  embryo  of 1 5  d a y s  i n c u b a t i o n  u n d e r  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  
f i r s t  o f  a l l  it i s  s e e n  t h a t  e v e n  w i t h  s m a l l  m a g n i f i c a t i o n s ,  t h e  
c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u l u s  s h a r p l y  d i f f e r s  i n  e l e c -  
t r o n  d e n s i t y  f rom t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s .  Upon i n v e s t i -  
g a t i o n  of t h e  g e n e r a l  p a t t e r n  o f  t h e  s t r u c t u r e  of  t h e  r e c e p t o r  l a y e r  
i t  i s  p o s s i b l e  t o  e a s i l y  e s t a b l i s h  a s e c o n d  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h i s  
s t a g e :  n e r v e  f i b e r s  e n t e r i n g  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  d i d  n o t  o n l y  
grow up t o  t h e  b a s e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  b u t  e v e n  come i n t o  c l o s e  
s y n a p t i c  c o n t a c t  w i t h  them ( F i g .  3 3 ) .  The r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  t e r m -  
i n a t e s  i n  a w e l l - f o r m e d  b a s a l  membrane ( F i g .  3 3 ) .  

I n v e s t i g a t i o n s  w i t h  l a r g e  m a g n i f i c a t i o n s  by  a n  e l e c t r o n  m i c r o -  
s c o p e  i n d i c a t e  t h a t  t h e  h i g h  e l e c t r o n  d e n s i t y  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  a 

g r e a t e r  e l e c t r o n  d e n s i t y  o f  t h e  m a t r i x  a n d  i t s  w e a l t h  i n  d e n s e l y  d i s -  
t r i b u t e d  e l e m e n t s  o f  s m o o t h  membranes o f  t h e  e n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m ,  
m o s t  o f t e n  f o r m i n g  n a r r o w  t u b u l e s  ( F i g s .  34  and  3 5 ) .  I n  a d d i t i o n ,  i n  
t h e  c y t o p l a s m  t h e r e  i s  o b s e r v e d  a c e r t a i n  number  o f  f r e e  r i b o s o m e s .  
I n  t h e  a p i c a l  s u r f a c e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  c u t i c l e  
i n  t h e  f o r m  o f  a v e r y  s m a l l  p o r t i o n  o f  amorphous  or w e a k l y  g r a n u -  
l a t e d  s u b s t a n c e  o f  h i g h  e l e c t r o n  d e n s i t y  b e g i n s ,  i n t o  w h i c h  e n t e r  
t h e  a x i a l  r o o t  t h r e a d s  o f  t h e  s t e r e o c i l i a .  I n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  o f  
r e c e p t o r  c e l l s  a n d  a l s o  i n  t h e  s u p e r n u c l e a r  a n d  s u b n u c l e a r  z o n e s  a 
l a r g e  number  o f  r o u n d  or o v a l  s m a l l  m i t o c h o n d r i a  a r e  s e e n .  The n u -  
c l e u s  of  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u l u s  p o s s e s s e s  s i g n i f i c a n t l y  
h i g h e r  e l e c t r o n  d e n s i t y  t h a n  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  s u r r o u n d i n g  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s  ( F i g s .  3 3  a n d  3 4 ) .  The o v a l  n u c l e u s  i s  c o a t e d  w i t h  a 
d o u b l e  membrane a n d  f i l l e d  w i t h  v e r y  d e n s e l y  d i s t r i b u t e d  s m a l l  g r a i n  
m a t e r i a l ,  w h i c h  o c c u p i e s  t h e  e n t i r e  s p a c e  o f  t h e  n u c l e u s .  The m a t r i x  
o f  t h e  n u c l e u s  e v i d e n t l y  i s  l i g h t ,  b d t  due  t o  t h e  d e n s e  e q u a l  d i s -  
t r i b u t i o n  o f  g r a n u l e  m a t e r i a l  i s  o n l y  s e e n  w i t h  d i f f i c u l t y .  The nu -  
c l e o l i  by  t h e i r  d e n s i t y  d i f f e r  l i t t l e  f r o m  t h e  s u b s t a n c e  o f  t h e  n u -  
c l e u s  a n d  h a v e  v e r y  s m a l l  d i m e n s i o n s .  

u t r i c u l a r  r e c e p t o r  c e l l  e v i d e n t l y  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  somewhat  /120 

The c y t o p l a s m  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u l u s  h a s  a 
l i g h t  m a t r i x  w i t h  r i c h l y  g r a n u l a t e a  or r o u g h  membranes  o f  t h e  e n d o -  
p l a s m i c  r e t i c u l u s  w h i c h  f o r m  v e r y  l a r g e  v e s i c l e s  and  c i s t e r n s  i n  i t .  
S i g n i f i c a n t l y  more r a r e l y  i n  i t  a r e  f o u n d  n a r r o w  t u b u l e s  b o r d e r e d  b y  
smoo th  membranes  ( F i g s .  3 3 - 3 5 ) .  M o r e o v e r ,  t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s  c o n t a i n s  l a r g e  number  o f  m i t o c h o n d r i a  w h i c h  a r e  l o c a t e d  
m a i n l y  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n  of t h e  c e l l .  The b a s a l  p o r t i o n  o f  t h e  
s u p p o r t i n g  c e l l  i s  e s p e c i a l l y  r i c h  i n  g r a n u l a t e d  membranes  o f  t h e  
e n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m  i n  t h e  s h a p e  o f  l a r g e  c i s t e r n s  l o c a t e d  i n  a 
d i s o r g a n i z e d  f a s h i o n  i n  t h e  c y t o p l a s m a t i c  m a t r i x .  Here t h e  c o n c e n -  
t r i c  d i s t r i b u t i o n  o f  membranes  o f  t h e  e n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m  w h i c h  i s  
c h a r a c t e r i s t i c  f o r  t h i s  r e g i o n  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  
i s  n e v e r  o b s e r v e d .  I n  t h e  b a s a l  p o r t i o n  i s  s e e n  a w e l l  d e v e l o p e d  
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b a s a l  membrane w i t h  a w i d e  s p a c e  b e t w e e n  t h e  two  membranes :  t h e  i n -  
t e r n a l  one  i s  a p l a s m a t i c  membrane o f  t h e  c e l l ,  t h e  s e c o n d  i s  a b a s -  
a l  membrane f o r m e d  f r o m  a t h i c k e n i n g  o f  t h e  f u n d a m e n t a l  s u b s t a n c e  of  
c o n n e c t i v e  t i s s u e .  The b a s a l  membrane o f  t h e  u t r i c u l u s  may fo rm a 
p r o t r u s i o n  a n d  p e n e t r a t e  r a t h e r  d e e p l y  i n t o  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  
o f  t h e  u t r i c u l u s ,  r e p e a t i n g  t h e  p a t h  o f  t h e  p l a s m a t i c  membrane o f  
t h e  b a s e  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  

The n u c l e u s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l  h a s  a n  o v a l  or o v a l - r o u n d  
s h a p e  ( F i g .  33). The b a s i c  s u b s t a n c e  f i l l i n g  i t  i s  c o m p l e t e l y  t r a n s -  
p a r e n t ,  a n d  t h e  s m a l l  g r a n u l e s  o f  h i g h  e l e c t r o n  d e n s i t y  a r e  d i s t r i b -  
u t e d  i n  t h e  b a s i c  s u b s t a n c e  r a t h e r  l o o s e l y  w h i c h  makes  t h e  s t r u c t u r e  
o f  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l  l i g h t e r  t h a n  t h a t  of a r e c e p t o r  
c e l l .  The c e l l u l a r  membrane i s  o f t e n  t h i c k e n e d  d u e  t o  a d e n s e  l a y e r  
o f  g r a n u l e s  a t t a c h e d  t o  t h e  i n n e r  l a y e r  o f  t h e  n u c l e u s  membrane .  
T h e r e  i s  one  ( l e s s  o f t e n  t w o )  v e r y  s m a l l ,  m o d e r a t e l y  d e n s e  n u c l e o l u s  
c o n s i s t i n g  o f  a c c u m u l a t i o n s  o f  d a r k e r  a n d  l i g h t e r  g r a n u l e s  w h i c h ,  i n  
t h e  m a j o r i t y  o f  c a s e s ,  l i e  upon one  a n o t h e r .  

Between t h e  c e l l s  o f  t h e  r e c e p t o r  l a y e r  o f  t h e  u t r i c u l u s  a r e  
s e e n  i n d i v i d u a l  n e r v e  f i b e r s  w h i c h  h a v e  p r o c e e d e d  i n s i d e  t h e  e p i t h e -  
l i u m .  They  p a s s  b e t w e e n  t h e  b o d i e s  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  r e a c h  t h e  
r e c e p t o r  c e l l s  a n d  f o r m  s y n a p s e s  on t h e i r  b a s e s  a n d  on t h e  l a t e r a l  
s u r f a c e  w i t h  t h e  a i d  o f  i n d i v i d u a l  n e r v e  e n d i n g s  ( F i g s .  3 3 - 3 5 ) .  We 
d i d  n o t  s u c c e e d  i n  f i n d i n g  t h e  f o r m a t i o n  o f  n e r v e  c u p s  a t  t h i s  s t a g e  
u n d e r  t h e  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e ,  a l t h o u g h  u n d e r  t h e  l i g h t  m i c r o s c o p e  
i n d i v i d u a l  s c y p h o i d  s y n a p s e s  a r e  f o u n d  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  e v e n  a t  t h e  s t a g e  of  1 2 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n .  
I n v e s t i g a t i o n  w i t h  g r e a t e r  m a g n i f i c a t i o n s  o f  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  
i n d i c a t e s  t h a t  t h e  n e r v e  e n d i n g  c o n s i s t s  o f  n e u r o p l a s m  c o v e r e d  w i t h  a / 1 2 1  
c l e a r  s i n g l e  l a y e r  o f  p l a s m a t i c  membrane.  I t  p o s s e s s e s  a c o m p l e t e l y  
l i g h t  m a t r i x  a n d  a n  i n s i g n i f i c a n t  number  o f  s m a l l  v e s i c l e s  a n d  s i n -  
g l e  membranes a n d  i s  c o m p l e t e l y  d e p r i v e d  o f  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e s .  
I n  c e r t a i n  n e r v e  e n d i n g s  i n d i v i d u a l  s m a l l  m i t o c h o n d r i a  a r e  s e e n ,  b u t  
as  a r u l e  t h e y  a r e  a b s e n t .  I n  i s o l a t e d  p o r t i o n s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  
s e e  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  p r e s y n a p t i c  membrane a t  
t h e  b a s e  o f  a r e c e p t o r  c e l l .  Most o f t e n  two  v e r y  t h i n  a n d  d e l i c a t e  
p l a s m a t i c  membranes ,  a c e l l u l a r  a n d  a n e r v e  e n d i n g  l y i n g  v e r y  c l o s e  
t o  one  a n o t h e r  ( F i g .  35), a r e  s e e n .  

I t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  a t  t h i s  s t a g e  it i s  d i f f i c u l t  t o  
s a y  w h e t h e r  w e  a r e  d e a l i n g  w i t h  p i t c h e r - s h a p e d  or c y l i n d r i c a l  r e c e p -  
t o r  c e l l s ,  s i n c e  t h e  c e l l u l a r  s h a p e  i s  s t i l l  p o o r l y  d e f i n e d  w i t h  a.n 
e l e c t r o n  m i c r o p h o t o g r a p h .  I n  f a c t ,  F i g u r e  35 shows  two l i g h t  c e l l s  
f r o m  t h e  s u m m i t s  o f  w h i c h  p r o c e e d  s e n s o r y  h a i r s ,  a n d  it i s  p o s s i b l e  
t o  a s sume  t h a t  i n  t h i s  c a s e  we a r e  d e a l i n g  w i t h  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  
c e l l s  wh ich  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by  t h e  l i g h t e r  c y t o p l a s m i c  m a t r i x .  
T h e i r  c y t o p l a s m  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  i s  d i s t i n g u i s h e d  f rom t h e  C Y -  

t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  by  t h e  a b s e n c e  o f  l a r g e  c i s t e r n s  f o r m e d  
by g r a n u l a t e d  ( r o u g h )  membranes o f  t h e  e n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m  which  
a r e  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u l u s ,  
b u t  t o  s a y  w i t h  a s s u r a n c e  t h a t  t h i s  i s  a c t u a l l y  s o  i s  v e r y  d i f f i c u l t .  
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On t h e  summit  o f  r e c e p t o r  c e l l s  t h e r e  a r e  b u n d l e s  o f  s e n s o r y  
h a i r s  e a c h  c o n s i s t i n g  o f  s t e r e o c i l i a  a n d  o n e  k i n o c i l i u m .  The k i n o -  
c i l i u m  h a s  a w e l l  d e f i n e d  f i b r i l l a r  a p p a r a t u s  o f  9 p a i r e d  p e r i p h e r a l  
f i b r i l s  and  2 s i n g l e  n o n p a i r e d  f i b r i l s  s u r r o u n d e d  by  p r o t o p l a s m  w i t h  
a l i g h t  m a t r i x  i n  a v e r y  t h i n  s i n g l e  l a y e r e d  e x t e r n a l  membrane a p -  
p e a r i n g  as a c o n t i n u a t i o n  o f  t h e  p r o t o p l a s m i c  membrane o f  t h e  c e l l .  
The i n t e r c e l l u l a r  p o r t i o n  o f  t h e  k i n o c i l i u m  i s  r e p r e s e n t e d  b y  a w e l l -  
d e v e l o p e d  b a s a l  c o r p u s c l e .  The s t e r e o c i l i a  h a s  t h e  u s u a l  s t r u c t u r e  
o f  t h i c k e n e d  e l e c t r o n  d e n s e  and  f i n e l y  g r a n u l a t e d  c y t o p l a s m  s u r -  
r o u n d e d  by a t h i n  e x t e r n a l  membrane.  A s  i n  t h e  p r e c e d i n g  s t a g e  a n  
a x i a l  f i b r i l  i s  n o t  s e e n  i n  t h e m .  

With r e a c t i o n s  f o r  n u c l e i c  a c i d s ,  t h e  c y t o p l a s m  o f  b o t h  t h e  r e -  
c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  i s  s t i l l  shown n o t  t o  b e  homogeneous  b u t  
t o  b e  f i b r o u s  g r a n u l a r .  A t  t h e  s a m e  t i m e ,  a t  t h e  a p i c a l  e n d s  o f  t h e  
c e l l s  a t h i n  d a r k  s t r i a ,  p o s s i b l y  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  f o r m a t i o n  o f  
t h e  c u t i c l e ,  i s  o b s e r v e d .  The o t o l i t h s  l y i n g  i n  t h e  open  s p a c e  a r e  
c o m p l e t e l y  c o l o r l e s s  , which  i n d i c a t e s  a c o m p l e t e  a b s e n c e  o f  n u c l e i c  
a c i d s  i n  them ( F i g .  3 7 ) .  The n u c l e a r  membrane a n d  c h r o m a t i n  o f  t h e  
n u c l e u s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  g i v e s  a r e a c t i o n  o f  a v e r a g e  i n t e n s i t y .  
The c y t o p l a s m  o f  t h e s e  c e l l s  i s  d i s t i n g u i s h e d  by t h e  h i g h e r  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  i n  t h e i r  a p i c a l  p o r t i o n s  t h a n  i n  t h e  b a s a l  
p o r t i o n s .  The h a i r s  h a v e  a weak n o n s p e c i f i c  s t a i n i n g .  

I n  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n ,  t h e  n e u r o n s  compos ing  i t ,  b o t h  w i t h  
r e a c t i o n  for n u c l e i c  a c i d s  and  w i t h  p r o t e i n  r e a c t i o n ,  r e v e a l  n o n u n i -  
f o r m  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e s e  s u b s t a n c e s  i n  d i f f e r e n t  , o f t e n  a d j a c e n t  , 
c e l l s .  I t  i s  i n t e r e s t i n g  t h a t  i n  a d d i t i o n ,  n o t  o n l y  t h e  i n t e n s i t y  
o f  t h e  r e a c t i o n  o f  t h e  c y t o p l a s m  b u t  a l s o  t h a t  o f  t h e  n u c l e a r  mem- 
b r a n e  ( F i g .  3 8 )  c h a n g e s .  

The c r i s t a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l  i s  o f  g r e a t  i n t e r e s t  n o t  on-  
l y  by i t s  s h a p e  b u t  a l s o  by  t h e  c y t o l o g i c a l  c o n d i t i o n  o f  i t s  e p i t h e -  
l i u m .  T h e r e  i s  s t i l l  n o  c u p u l a  f o r m e d  a b o v e  i t  b u t  t h e  a p i c a l  p a r t s  
o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  c o v e r i n g  i t  h a v e  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  "un-  
r a v e l e d "  a p p e a r a n c e .  The i m p r e s s i o n  i s  c r e a t e d  t h a t  t h e  a p i c a l  e n d s  
o f  i t s  c e l l s  a r e  c o n t i n u e d  i n t o  t h e  c y t o p l a s m a t i c  t r a c e s  e n t e r i n g  
t h e  e n d o l y m p h a t i c  c a v i t y .  M o r e o v e r ,  a b o v e  t h e  summit  o f  t h e  c e l l s  
a r e  s e e n  p l a s m a t i c  b a l l s  a n d  c l o t s  o f  some k i n d  o f  amorphous  s u b -  

c r i s t a ,  as o p p o s e d  t o  t h e  s l o p e s ,  i s  i n t e n s e l y  v a c u o l i z e d  ( F i g .  4 0 ) .  - 
A l l  o f  t h i s  i s  v e r y  s i m i l a r  t o  t h e  d e s c r i p t i o n s  g i v e n  by V i l s t r u p  
( 1 9 5 0 )  and  S a v i n  (1960) o f  t h e  d e v e l o p i n g  c u p u l a .  However ,  l i k e  t h e  
l a t t e r  a u t h o r ,  we n e v e r  o b s e r v e d  h e r e  i s o l a t e d  and  d e g e n e r a t e  n u c l e i  
e n t e r i n g  t h e  p r o t o p l a s m i c  t r a c e s  f o r m i n g  a u n i q u e  s y n c y t i u m ,  a l t h o u g h  
c e r t a i n  d a r k  s m a l l  i n c l u s i o n s  a r e  s o m e t i m e s  s o l v e d  h e r e .  I t  i s  d i f -  
f i c u l t  t o  assume t h a t  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  a c u p u l a  t a k e s  p l a c e  d i f -  
f e r e n t l y  i n  t h e  c r i s t a e  of t h e  v e r t i c a l  and  h o r i z o n t a l  c a n a l .  I t  
seems more p r o b a b l e  t h a t  t h i s  p r o c e s s  t a k e s  p l a c e  more s l o w l y  i n  t h e  
c r i s t a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  c a n a l  w h i c h ,  i n  t h e  c h i c k  embryo ,  i s  d i f f e r -  
e n t i a t e d  somewhat  l a t e r  t h a n  t h e  c r i s t a  o f  t h e  v e r t i c a l  c a n a l s .  On 
t h e  1 6 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n ,  a b o v e  t h e  c r i s t a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  

s t a n c e  ( F i g .  39). The r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a t  t h e  summit  o f  t h i s  /122 



c a n a l ,  t h e r e  i s  s e e n  a s m a l l  w e l l - f o r m e d  c u p u l a  a n d  a s u b c u p u l a r  
s p a c e  l o c a t e d  u n d e r  i t .  A r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  h o r i z o n t a l  
c r i s t a  a c q u i r e s  a n o r m a l  f o r m  t o w a r d s  t h e  1 9 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  
( F i g .  4 1 ) .  A t  t h i s  s t a g e  b o t h  c r i s t a e  o f  t h e  v e r t i c a l  c a n a l s  h a v e  
a c o m p l e t e l y  d e f i n i t i v e  s t r u c t u r e .  T h e s e  s t a g e s  c a n  b e  p r a c t i c a l l y  
c o n s i d e r e d  as t h e  e n d  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  v e s t i b u l a r  p o r t i o n  
o f  t h e  l a b y r i n t h  o f  t h e  c h i c k  e m b r y o ,  a n d  t h e  l a t e r  R e r i o d s  o f  e m -  

. b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  e v i d e n t l y  a r e  b a s i c a l l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  com- 
p l i c a t i o n  o f  i n n e r v a t i o n  a n d  c h i e f l y  o f  s y n a p s i s ,  w h i c h  c a n n o t  b e  
c o m p l e t e l y  i n v e s t i g a t e d  w i t h  t h e  a i d  o f  a l i g h t  m i c r o s c o p e .  

The b a s i c  p r o c e s s  o f  m o r p h o l o g i c a l  a n d  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n t i -  
a t i o n  i n  s u b s e q u e n t  s t a g e s  a r e  b a s i c a l l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  c o c h l e a r  
p o r t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h .  T h o s e  c y t o c h e m i c a l  c h a n g e s  w h i c h  c a n  b e  
n o t e d  i n  t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  p o r t i o n  a r e  un-  
d o u b t e d l y  d u e  t o  t h e  i n f l u e n c e  o f  t h e  b e g i n n i n g  f u n c t i o n i n g  o f  t h e  
o r g a n .  

On t h e  1 8 - t h  - 1 9 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  t h e  s t r u c t u r e s  o f  t h e  
r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  d o  n o t  d i f f e r  f r o m  
t h o s e  o f  a c h i c k  5 d a y s  a f t e r  b i r t h  a n d  o f  a d u l t  i n d i v i d u a l s .  

The r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  
o f  t h e  c r i s t a  d i f f e r  s h a r p l y  i n  t h e  n a t u r e  o f  t h e i r  d i f f e r e n t i a t i o n .  
The n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  s m a l l  o v a l ,  w i t h  d a r k  a n d  v e r y  
d e n s e l y  d i s t r i b u t e d  c l u m p s  o f  c h r o m a t i n ,  a l w a y s  l o c a t e d  i n  t h e  b a s -  
a l  p o r t i o n  o f  t h e  e p i t h e l i u m  w h e r e  t h e y  l i e  v e r y  c l o s e  t o  o n e  a n o t h -  
e r .  The p a r t s  o f  t h e  c y t o p l a s m  c o n t a i n i n g  n u c l e i  a r e  g r a i n y  and  p o o r  
i n  R N A  a n d  p r o t e i n .  Above t h e  p a r t  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  c o n t a i n i n g  
n u c l e i  i s  l o c a t e d  o n e  l a y e r  o f  r e c e p t o r  c e l l s  r i c h  i n  c y t o p l a s m  
( F i g .  4 2 ) .  C o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s  i s  
n o n u n i f o r m  b o t h  w i t h i n  t h e  b o u n d s  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  one  r e c e p t o r  
c e l l  and  i n  i n d i v i d u a l  c e l l s .  

The n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  r o u n d  a n d  s i g n i f i c a n t l y  l a r g e r  
t h a n  t h e  n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s .  T h e i r  c h r o m a t i n  u s u a l l y  f o r m s  
2-3  l a r g e  c lumps  a n d  s e v e r a l  s m a l l  n u c l e i  l o c a t e d  a l o n g  t h e  p e r i p h -  
e r y .  N u c l e o l i  i n  t h e  amount  o f  1 - 2  h a v e  a b r i g h t  p y r o n o f i l e  p o r t i o n  
(RNA) a n d  a d a r k  p e r i p h e r a l  r i n g  o f  D N A .  The n u c l e o l i  i n  t h e  c e l l s  
a r e  o f t e n  l o c a t e d  e c c e n t r i c a l l y .  The n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  
l o c a t e d  i n  1 - 2  r o w s  w h i c h  a r e  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  p r e s e n c e  o f  two  
t y p e s  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  p i t c h e r - s h a p e d  ( T y p e  I )  a n d  c y l i n d r i c a l  
( T y p e  11) c e l l s .  I n  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  c e l l s  t h e  n u c l e i  l i e  i n  t h e  
b a s a l  ( e x p a n d e d )  p o r t i o n ;  i n  t h e  c y l i n d r i c a l  c e l l s  t h e y  may b e  l o c a t -  
e d  c l o s e r  t o  t h e  a p i c a l  e n d  o f  t h e  c e l l .  T h i s  a p p e a r s  i n  a l l  p r o b a -  
b i l i t y  t o  b e  t h e  c a u s e  o f  t h e  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  l i n e a r  p o s i t i o n  o f  
t h e  n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  w h i c h  t a k e s  p l a c e  a t  t h e  l a t e r  s t a g e s .  
I n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  w e  s u c c e e d e d  
i n  o b s e r v i n g  2 -3  p i t c h e r - s h a p e d  c e l l s  i n  o n e  l a r g e  s c y p h o i d  n e r v e  
e n d i n g .  

The d i s t r i b u t i o n  o f  R N A  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  c e l l s  / 1 2 3  
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c h a n g e s  v e r y  c h a r a c t e r i s t i c a l l y .  W h i l e  i n  t h e  c y l i n d r i c a l  c e l l s  R N A  
i n  t h e  c y t o p l a s m  i s  d i s t r i b u t e d  d i f f u s e l y  i n  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  c e l l s ,  
t h e  a p p e a r a n c e  o f  a b r i g h t ,  g r a n u l a r  a c c u m u l a t i o n  o f  R N A  i n  t h e  f o r m  
o f  c a p s  i n  t h e  s u b n u c l e a r ,  a n d  s o m e t i m e s  s i m u l t a n e o u s l y  i n  t h e  s u -  
p e r n u c l e a r  p a r t  o f  t h e  c e l l  i s  o b s e r v e d .  An a c c u m u l a t i o n  o f  t o t a l  
p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  ( F i g .  4 2 )  i s  a l s o  
o b s e r v e d  h e r e .  

I n  t h e  a m p u l l a ,  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  P lanum s e m i l u n a t u m  s h a r p -  
l y  d i f f e r s  f r o m  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  A l t h o u g h  t h e  p l a n u m  s e m i -  
l u n a t u m  a l s o  c o n s i s t s  of  h i g h  c y l i n d r i c a l  m u l t i n u c l e a t e d  e p i t h e l i u m ,  
v e r y  homogeneous  o v a l  s m a l l  n u c l e i  o f  t h e s e  c e l l s  a r e  l o c a t e d  n o t  i n  
t h e  b a s a l  b u t  i n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r .  The 
b a s a l  p a r t  o f  t h e  e p i t h e l i u m  i s  c o m p l e t e l y  f r e e  o f  n u c l e i  a n d  c o n -  
t a i n s  o n l y  p r o t o p l a s m i c  p a r t s  o f  t h e  c e l l s .  The a p i c a l  s u r f a c e  o f  
t h i s  l a y e r  i s  wavy due  t o  t h e  c u p u l a - f o r m  n a t u r e  o f  t h e  e x t r u d i n g  
s u m m i t s  of  t h e  c e l l s  ( F i g .  4 3 ) .  

The s l o p e s  of t h e  c r i s t a e  a r e  c o v e r e d  w i t h  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  
f r o m  w h i c h  t h e  n u c l e i  a r e  l o c a t e d  i n  o n e  b a s a l  r o w .  Long h a i r s  a r e  
s e e n  on t h e  s u r f a c e  o f  t h i s  e p i t h e l i u m .  

The s t r u c t u r e  o f  r e c e p t o r  l a y e r s  i n  t h e  u t r i c u l a  m a c u l a  i n  g e n -  
e r a l  i s  t h e  same as  i n  t h e  c r i s t a ,  o n l y  t h e i r  s e n s o r y  h a i r s  a r e  
s h o r t e r .  The p i t c h e r - s h a p e d  Type I c e l l s  a r e  b a s i c a l l y  l o c a t e d  i n  
t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  m a c u l a  i n  t h e  same l a t e r a l  p o r t i o n s ; b e -  
t w e e n  them l i e s  t h e  e v e r - i n c r e a s i n g  number  o f  c y l i n d r i c a l  Type I r e -  
c e p t o r  c e l l s .  The m a r g i n s  o f  t h e  c r i s t a  a r e  c o n s t r u c t e d  o f  o n e  row 
h i g h  c y l i n d r i c a l  e p i t h e l i u m  f r o m  w h i c h  t h r e a d s  p r o c e e d ,  a n c h o r i n g  
t h e  o t o l i t h  membrane .  

I n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  u t r i c u l a r  macu la  r e c e p t o r  
e p i t h e l i u m  o f  t h e  c h i c k  b e f o r e  h a t c h i n g  i n d i c a t e s  t h a t  a t  t h i s  s t a g e  
t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  h a s  a l r e a d y  a more 
o r d e r l y  f o r m  a n d  t h e  Type I r e c e p t o r  c e l l s  a c q u i r e  t h e  t y p i c a l  
p i t c h e r - s h a p e d  f o r m .  The b a s e s  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  l y i n g  on t h e  b a s -  
a l  membrane a c q u i r e  a somewhat  d i f f e r e n t  s h a p e .  The l a t t e r  i s  made 
more e v e n .  The a p i c a l  s u r f a c e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  i s  o c c u p i e d  b y  a 
t h i c k  l a y e r  o f  c u t i c l e  f r o m  w h i c h  p r o c e e d s  a b u n d l e  o f  t h e  a l r e a d y  
d e s c r i b e d  s e n s o r y  h a i r s  ( F i g .  4 4 ,  4 5 ) .  However on  e l e c t r o n  m i c r o -  
p h o t o g r a p h s  we c o u l d  n o t  s u c c e e d  i n  s e e i n g  r e a l  s c y p h o i d  s y n a p s e s  a t  
t h i s  s t a g e  a r o u n d  Type I r e c e p t o r  c e l l s ,  a l t h o u g h  i n d i v i d u a l  p o r t i o n s  
o f  n e r v e  f i b e r s  a l m o s t  r e a c h  t h e  c u t i c l e .  

The c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  i s  o f  h i g h e r  e l e c t r o n  d e n s i t y  
t h a n  t h e  c y t o p l a s m  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l .  I n  a d d i t i o n ,  i t s  m a t r i x  
p o s s e s s e s  a l o w  e l e c t r o n  d e n s i t y ,  a n d  i n  i t  a r e  l o c a t e d  a g r e a t  num- 
b e r  o f  r i b o s o m e s ,  s m a l l  v e s i c l e s  a n d  e l e m e n t s  o f  s m o o t h  e n d o p l a s m a t i c  
r e t i c u l u m  ( F i g s .  4 5  a n d  4 6 ) .  D i r e c t l y  u n d e r  t h e  c u t i c l e  a r e  l o c a t e d  
l a r g e  r o u n d  a n d  l i g h t e r  m i t o c h o n d r i a ,  d e s c e n d i n g  a l o n g  t h e  a p i c a l  
p o r t i o n  o f  c y t o p l a s m  a l m o s t  t o  t h e  n u c l e u s .  A n o t h e r  g r o u p  o f  s m a l l e r  
a n d  more d e n s e  m i t o c h o n d r i a  i s  l o c a t e d  i n  t h e  s u b n u c l e a r  z o n e .  
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A t  t h e  b a s e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  a re  s e e n  t h e  f o r m i n g  s y n a p s e s ,  
i n  w h i c h  t h e r e  a r e  s t i l l  n o  c o m p l e t e l y  f o r m e d  p r e s y n a p t i c  membranes 
( F i g .  4 6 ) ,  a l t h o u g h  i n  t h e  p r e s y n a p t i c  r e g i o n  o f  a r e c e p t o r  c e l l  nu-  
m e r o u s  s y n a p t i c  v e s i c l e s  a r e  s e e n .  A n e r v e  f i b e r  f o r m i n g  a s y n a p s e  
h a s  a v e r y  l i g h t  m a t r i x ,  p r a c t i c a l l y  l a c k i n g  e l e c t r o n  d e n s i t y ,  i n  
w h i c h  t h e r e  a r e  l o c a t e d  i n d i v i d u a l  m i t o c h o n d r i a  a n d  s m a l l  v e s i c l e s .  

A n u c l e u s  o f  a r e c e p t o r  c e l l  b e a r s  g r e a t  s i m i l a r i t y  t o  t h e  n u -  
c l e u s  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l  ( F i g .  4 6 1 ,  p o s s e s s i n g  a d o u b l e  n u c l e a r  
membrane i n  w h i c h  t h e r e  a r e  n o  w e l l  f o r m e d  p o r e s ,  a n d  h a s  t h e  u s u a l  
u l t r a f i n e  s t r u c t u r e  w i t h  a w e l l  d e f i n e d  e l e c t r o n  d e n s e  n u c l e o l u s  o f  /124 
t h e  c o r r e c t  r o u n d  s h a p e .  

The s e n s o r y  h a i r s  p r o c e e d i n g  f r o m  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  r e c e p t o r  
c e l l  u s u a l l y  c o n s i s t  o f  a l a r g e  number  o f  s t e r e o c i l i a  a n d  one  k i n o -  
c i l i u m  w i t h  t h e  u s u a l  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e .  The s t e r e o c i l i a  a r e  con-  
s t r u c t e d  o f  e l e c t r o n  d e n s e  o s m i o p h i l i c  t h i n  f i b r i l l a r  m a t e r i a l ,  a n d  
i n  w h i c h  t h e r e  i s  a w e l l - p r o n o u n c e d  a x i a l  f i b r i l .  

C y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  h a s  a l i g h t ,  e l e c t r o n  t r a n s p a r e n t  
m a t r i x  w i t h  a n  i n s i g n i f i c a n t  number  o f  r i b o s o m e s  a n d  s m a l l  v e s i c l e s  
l o c a t e d  i n  i t .  M o r e o v e r ,  t h e r e  a r e  l a r g e r  r o u n d  f o r m a t i o n s  s u r r o u n d -  
e d  by s m o o t h ,  s i n g l e - l a y e r  membranes ,  i n s i d e  o f  w h i c h  t h e r e  i s  a 
c e r t a i n  c o n t e n t  o f  a n  a v e r a g e  d e g r e e  o f  e l e c t r o n  d e n s i t y .  They  a r e  
l o c a t e d  c h i e f l y  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l  w h e r e  
t h e y  q u i t e  c l o s e l y  a b u t  one  a n o t h e r ,  b u t  t h e y  a r e  f o u n d  e v e n  i n  t h e  
b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c y t o p l a s m .  They  a r e  s i m i l a r  t o  s e c r e t o r y  
g r a n u l e s .  The n u c l e u s  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l  i s  v e r y  s i m i l a r  i n  s t r u c -  
t u r e  t o  t h e  n u c l e u s  o f  a r e c e p t o r  c e l l ,  d i f f e r i n g  f r o m  it  by  i t s  
somewhat  h i g h e r  e l e c t r o n  d e n s i t y  ( F i g .  4 4 ) .  

I n  a 5 - d a y  o l d  c h i c k  t h e  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s  h a v e  t h e  
same e l e c t r o n  d e n s e  c y t o p l a s m  as  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  Type I r e c e p t o r  
c e l l s .  Be tween  them a r e  s e e n  v e r y  l a r g e  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  t h e  c y t o -  
p l a s m  o f  w h i c h  is f i l l e d  w i t h  a l a r g e  number  o f  v e r y  l a r g e  e v i d e n t l y  
s e c r e t o r y  g r a n u l e s .  S e v e r a l  o f  t h e s e  g r a n u l e s  a r e  s u r r o u n d e d  b y  a 
d o u b l e  membrane.  The c o n t e n t  o f  t h e  g r a n u l e s  h a s  a somewhat  h i g h e r  
e l e c t r o n  d e n s i t y  t h a n  t h e  c y t o p l a s m a t i c  m a t r i x ,  a n d  t h i s  g i v e s  u s  
t h e  r i g h t  t o  c o n s i d e r  t h a t  t h e s e  g r a n u l e s  f i l l i n g  t h e  c e l l  a r e  i n -  
t r a v i t a l  f o r m a t i o n s  a n d  n o t  t h e  r e s u l t  o f  f i x a t i o n .  M o r e o v e r ,  s i m -  
i l a r  g r a n u l e s  b u t  i n  a s m a l l e r  number  a r e  f o u n d  i n  s u p p o r t i n g  c e l l s  
o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  a t  t h e  h a t c h i n g  s t a g e  ( F i g .  4 7 b ) .  

The c y t o p l a s m  o f  h a i r  c e l l s  d i f f e r s  f r o m  t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p -  
p o r t i n g  c e l l s  by  i t s  s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  e l e c t r o n  d e n s i t y .  I t  i s  
t h i c k l y  f i l l e d  w i t h  e l e m e n t s  o f  smoo th  a n d  r o u g h  ( g r a n u l a t e d  a n d  a- 
g r a n u l a t e d )  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m  i n  t h e  s h a p e  o f  n a r r o w  t u b u l e s  
a n d  c i s t e r n s  o f  v a r i o u s  p r o f i l e s ,  v e s i c l e s  a n d  t h i n  s h o r t  p r o t o f i b -  
r i l s .  I n  t h e  c y t o p l a s m  i s  l o c a t e d  a l a r g e  number  o f  d e n s e  m i t o c h o n -  
d r i a ,  p r i m a r i l y  r o u n d  i n  s h a p e .  The n u c l e u s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  i s  
c o v e r e d  w i t h  a d e n s e  d o u b l e  membrane a n d  i s  f i l l e d  w i t h  d e n s e l y  d i s -  
t r i b u t e d  s m a l l  o s m i o p h i l i c  g r a n u l e s ,  w h i c h  more or l e s s  e q u a l l y  f i l l  
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t h e  e n t i r e  s p a c e  o f  t h e  n u c l e u s .  I n  t h e  n u c l e u s  t h e r e  a r e  f r o m  1 t o  
3 v e r y  d e n s e  a n d  s m a l l  n u c l e o l i  ( F i g .  4 7 b ) .  On t h e  s u r f a c e  o f  t h e  
c e l l  i s  a r a t h e r  d e n s e  c u t i c u l a r  l a m i n a  f r o m  w h i c h  p r o c e e d  t h e  s t e r e -  
o c i l i a  d i s t r i b u t e d  b o t h  i n  s i m p l e  a n d  c o m p l e x  b u n d l e s  ( F i g .  4 7 a ) .  
S m a l l  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s  a b u t  t h e  b a s e  o f  t h e  c e l l ;  t h e y  a r e  
d i s t i n g u i s h e d  by  t h e  v e r y  l i g h t  e l e c t r o n  t r a n s p a r e n t  m a t r i x  i n  w h i c h  
a r e  l o c a t e d  i s o l a t e d  s y n a p t i c  v e s i c l e s  a n d  m i t o c h o n d r i a  ( F i g s .  4 7 a ,  
b ) .  I n  t h e  a f f e r e n t  n e r v e  e n d i n g s  a b u t t i n g  t h e  b a s e  o f  a r e c e p t o r  
c e l l  it i s  p o s s i b l e  t o  s e e  t h e  a t t a c h m e n t  o f  m i t o c h o n d r i a  t o  t h e  
p o s t s y n a p t i c  membrane ( F i g .  4 7 b ) .  

I n  t h e  c y t o p l a s m  o f  b o t h  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  G o l g i ' s  
a p p a r a t u s  i s  e x t r e m e l y  w e l l  d e v e l o p e d  a n d  s u r r o u n d e d  b y  s e c r e t o r y  
g r a n u l e s .  I t  i s  n o t e w o r t h y  t h a t  i n  n e i g h b o r i n g  c e l l s  ( r e c e p t o r  a n d  
s u p p o r t i n g )  t h e  r e g i o n s  o f  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  a r e  m u t u a l l y  c o n n e c t e d ;  
; . e . ,  t h e y  a r e  l o c a t e d  n e a r  t h e  m a r g i n a l  c e l l u l a r  membranes ,  w h i c h  
t h e  s e c r e t o r y  g r a n u l e s  a p p r o a c h  c l o s e l y .  On a n  e l e c t r o n  m i c r o p h o t o -  
g r a p h  t h e  i m p r e s s i o n  i s  c r e a t e d  t h a t  t h e  s e c r e t o r y  g r a n u l e s  o f  s u p -  
p o r t i n g  c e l l s  a r e  f i l l e d  due  t o  a s e c r e t i o n  p r o v i d e d  n o t  o n l y  b y  
t h e i r  own G o l g i ' s  a p p a r a t u s  b u t  a l s o  b y  a s e c r e t i o n  o f  G o l g i ' s  a p -  
p a r a t u s  o f  a n e i g h b o r i n g  r e c e p t o r  c e l l  ( F i g s .  4 7 c - e ) .  

On t h i s  same e l e c t r o n  m i c r o p h o t o g r a p h  i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e e  
t h a t  a f u l l y  d e v e l o p e d  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  i s  l o c a t e d  i n  t h e  n e r v e  
e n d i n g s  a s c e n d i n g  t o  t h e  r e c e p t o r  c e l l .  
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The u t r i c u l u s  o f  a 9 - d a y  o l d  c h i c k  g i v e s  a more f u l l y  d i f f e r e n -  
t i a t e d  i m p r e s s i o n .  J u d g i n g  b y  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  g r o u p s  o f  s e n s o r y  
h a i r s ,  r e c e p t o r  c e l l s  l i e  i n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n s  of t h e  u t r i c u l a r  
m a c u l a  i n  a v e r y  c o n c e n t r a t e d  f a s h i o n , ,  a l t h o u g h  e a c h  r e c e p t o r  c e l l ,  
a s  b e f o r e ,  i s  s u r r o u n d e d  b y  s u p p o r t i n g  c e l l s .  Many r e c e p t o r  c e l l s  
h a v e  t h e  r e g u l a r  p i t c h e r - s h a p e d  f o r m ;  h o w e v e r  , a r o u n d  n o n e  o f  them 
c o u l d  we s u c c e e d  i n  d i s c o v e r i n g  u n d e r  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  t h e  i n -  
d i s p u t a b l e  a n d  c h a r a c t e r i s t i c  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g .  M o r e o v e r ,  t h e  
number and  mass o f  n e r v e  e n d i n g s  a r o u n d  s u c h  r e c e p t o r  c e l l s  u n d o u b t -  
e d l y  i n c r e a s e s .  

The n u c l e u s  o f  a r e c e p t o r  c e l l  i s  l o c a t e d  i n  t h e  e x p a n d e d  p a r t  
c o n t a i n i n g  n u c l e u s  n e a r  t h e  b a s e .  S m a l l e r  n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  
c ~ l l s  a r e  l o c a t e d  l o w e r  t h a n  t h e  b a s e  o f  r e c e p t o r  c e l l s  n e a r  t h e  
b a s a l  membrane ( F i g .  4 8 ) .  The s h a p e  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l  b o d y  on 
u l t r a t h i n  s e c t i o n s  i s  h a r d  t o  d e f i n e ,  s i n c e  s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  l o -  
c a t e d  b e t w e e n  b o d i e s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  and  n u m e r o u s  n e r v e  f i b e r s  
g r o w i n g  i n t o  t h e  e p i t h e l i u m .  I n  c o n t r a s t  t o  t h e  e a r l i e r  s t a g e s ,  h e r e  
a s h a r p  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  a n  e l e c t r o n  d e n s i t y  i n  t h e  c y t o p l a s m  r e -  
c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  i s  a b s e n t .  The r e c e p t o r  e p i t h e l i a l  l a y -  
e r  i s  d i s t i n g u i s h e d  f rom t h e  u n d e r l y i n g  c o n n e c t i v e  t i s s u e  b y  t h e  
c l e a r l y  d e f i n e d  a n d  c o m p l e t e l y  f o r m e d  b a s a l  membrane .  

The n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  i s  somewhat  l a r g e r  t h a n  t h e  n u c l e i  
o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  a n d  i s  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  t h e  l a t t e r  by  t h e  n o r -  
m a l  r o u n d  o r  r o u n d - o v a l  fo rm ( F i g s .  48  a n d  4 9 ) .  The n u c l e u s  i s  
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c o v e r e d  w i t h  a c l e a r l y  d e f i n e d  a n d  w e l l - f o r m e d  d o u b l e  n u c l e a r  mem- 
b r a n e ;  g r a n u l e s  o f  p e r i p h e r a l  c h r o m a t i n  d e n s e l y  a b u t  t h i s  i n t e r n a l  
l a y e r ,  a n d  it i s  f i l l e d  w i t h  more or l e s s  e q u a l l y  d i s t r i b u t e d  s m a l l  
o s m i o p h i l i c  e l e c t r o n  d e n s e  g r a n u l e s .  I n  t h e  c e n t e r  o f  t h e  n u c l e u s  
i s  l o c a t e d  a s m a l l  a n d  v e r y  c o m p a c t  n u c l e o l u s  o f t e n  h a v i n g  a n  i r r e g -  
u l a r  s h a p e  a n d  c o n s i s t i n g  o f  a d e n s e  a c c u m u l a t i o n  o f  t h e  same o s m i o -  
p h i l i c  a n d  e l e c t r o n  d e n s e  g r a n u l e s  as  t h e  c h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e u s  
( F i g .  4 8 ) .  

The c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  h a s  a m a t r i x  o f  t h e  same low 
e l e c t r o n  d e n s i t y  as  t h e  m a t r i x  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  s u p p o r t i n g  
c e l l .  On t h i s  l i g h t  m a t r i x  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l  a r e  l o c a t e d  i n  a 
g r e a t  number  o f  e l e m e n t s  o f  g r a n u l a t e d  a n d  a g r a n u l a t e d  e n d o p l a s m a t i c  
r e t i c u l u m  f o r m i n g  n a r r o w  t u b u l e s ,  v e s i c l e s  a n d  c i s t e r n s  o f  v a r i o u s  
p r o f i l e s ,  s m a l l  v e s i c l e s  o f  t h e  s y n a p t i c  t y p e ,  i n d i v i d u a l  f i b r i l l a r  
s t r u c t u r e s  a n d  e l e m e n t s  o f  G o l g i ' s  a p p a r a t u s .  M i t o c h o n d r i a  i n  t h e  
p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  l o c a t e d  p r i m a r i l y  i n  t h e  a p i c a l  
p o r t i o n  ( i n  t h e  n e c k )  o f  t h e  c e l l .  An e s p e c i a l l y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  
o f  them i s  o b s e r v e d  d i r e c t l y  u n d e r  t h e  c u t i c l e .  L a r g e  a c c u m u l a t i o n s  
a r e  l o c a t e d  a l s o  i n  t h e  p e r i n u c l e a r  z o n e  a n d  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n  o f  
t h e  z o n e  n e a r  t h e  s y n a p s e .  A s i m i l a r  d i s t r i b u t i o n  o f  m i t o c h o n d r i a  
c o r r e s p o n d s  t o  t h e i r  d i s t r i b u t i o n  i n  d e f i n i t i v e  Type I r e c e p t o r  c e l l s  
and  i n d i c a t e s  a l o c a l  s p e c i a l i z a t i o n  o f  i n d i v i d u a l  p o r t i o n s  o f  t h e  
c e l l  ( F i g .  4 8 ) .  

I n  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  c e l l s  a t  t h i s  s t a g e  w e  f i r s t  h a d  t o  s e e  
how s e v e r a l  m i t o c h o n d r i a  i n  t h e  p e r i n u c l e a r  z o n e  c l o s e l y  a p p r o a c h  
t h e  n u c l e a r  membrane a n d  l i e  d e n s e l y  upon  i t ,  w h i c h  e v i d e n t l y  l e a d s  
t o  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  number  o f  membranes  on  t h i s  l o c a l  p o r t i o n  
( F i g s .  4 9 ,  5 0 a  and  b ) .  I n  r a r e  cases  it i s  p o s s i b l e  t o  s e e  d e s t r u c -  
t i o n  ( d i s s o l u t i o n )  o f  t h e  n u c l e a r  a n d  m i t o c h o n d r i a l  membranes a t  t h e  
p o i n t  o f  t h e i r  c o n t a c t s .  The s i g n i f i c a n c e  o f  t h i s  phenomenon r e -  /126 
m a i n s  i n c o m p r e h e n s i b l e  t o  u s .  To d a t e  w e  h a v e  o n l y  s u c c e e d e d  i n  
s e e i n g  a s i m i l a r  a t t a c h m e n t  o f  m i t o c h o n d r i a  l e a d i n g  t o  a n  i n c r e a s e  
i n  t h e  number  o f  membranes  a t  t h e  p o i n t  o f  n e r v e  f i b e r  s y n a p s i s  w i t h  
t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u l u s .  T h i s  phenomenon t a k e s  p l a c e  i n  
t h e  u t r i c u l u s  o f  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  a l l  c l a s s e s  o f  v e r t e b r a t e s  a n d  
was f i r s t  d e s c r i b e d  b y  our l a b o r a t o r y  g r o u p  ( V i n n i k o v ,  G a z e n k o ,  T i -  
t o v a ,  B r o n s t e i n  e t  a l . ,  1 9 6 5 ) .  T h i s  phenomenon i s  i n c r e a s e d  w i t h  a n  
e l e v a t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n a l  s t r e s s .  S i m i l a r i t y  o f  t h e s e  p a t t e r n s  a l -  
l o w s  u s  t o  e x p r e s s  t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  h e r e , a s  i n  t h e  s y n a p s e ,  t h e  
m a t t e r  i s  o n e  o f  e n e r g e t i c  r e i n f o r c e m e n t  o f  some c h e m i c a l  f u n c t i o n a l  
p r o c e s s  unknown t o  u s ,  c o n n e c t e d  d i r e c t l y  w i t h  t h e  n u c l e a r  membrane.  

F i b r i l l a r  s t r u c t u r e s  v i s i b l e  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  
c e l l  a r e  n o t  o n l y  s c a t t e r e d  a l o n g  t h e  e n t i r e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l  
b u t  a l s o  f o r m  i n d i v i d u a l  a c c u m u l a t i o n s  i n  i t .  

A s  was a l r e a d y  n o t e d ,  a t  t h e  a p i c a l  e n d  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  i s  
l o c a t e d  a q u i t e  p o w e r f u l  and  w e l l  d e v e l o p e d  c u t i c u l a r  l a m i n a .  I t  
c o n s i s t s  o f  a v e r y  d e n s e  amorphous  or w e a k l y  g r a n u l a t e d  s u b s t a n c e  o f  
a v e r a g e  e l e c t r o n  d e n s i t y .  W i t h i n  i t  a r e  s e e n  i n d i v i d u a l ,  more 
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o s m i o p h i l i c  v e s i c l e s ,  a n d  u n d e r  t h e  s u r f a c e  i t s e l f  l i e s  a v e r y  t h i n  
o s m i o p h i l i c  e l e c t r o n  d e n s e  l a y e r ,  w h i c h  i s  somewhat  e l e v a t e d  a t  t h e  
p o i n t  o f  a t t a c h m e n t  o f  t h e  s t e r e o c i l i a .  We c o u l d  n o t  s u c c e e d  i n  
f i n d i n g  a n y  r o o t  s t r u c t u r e s  o f  t h e  s t e r e o c i l i a  w i t h i n  t h e  c u t i c u l a r  
l a m i n a .  

Above t h e  s u r f a c e  of t h e  c u t i c l e  a b u n d l e  o f  s e n s o r y  h a i r s  i s  
e l e v a t e d ,  c o n s i s t i n g  of 5 0 - 6 0  s t e r e o c i l i a  a n d  o n e  m o b i l e  k i n o c i l i u m  
( F i g .  4 8 ) .  S t e r e o c i l i a  a r e  c o v e r e d  w i t h  a more e l e c t r o n  d e n s e  a n d  
o s m i o p h i l i c  p l a s m a t i c  membrane ,  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  e a r l i e r  s t a g e s ,  
w h i c h  a p p e a r  t o  b e  a c o n t i n u a t i o n  o f  t h e  p l a s m a t i c  membrane o f  t h e  
c e l l .  I n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  l o w e r  m a r g i n  o f  t h e  c u t i c l e ,  f r o m  t h e  
l a t e r a l  s u r f a c e  o f  t h e  c e l l  a d i g i t a t e  o u t g r o w t h  p r o c e e d s  a t  f i r s t  
downward, a n d  t h e n  u p w a r d ,  e n t e r i n g  t h e  n e i g h b o r i n g  s u p p o r t i n g  c e l l  
a n d  d e l i m i t e d  f r o m  i t s  c y t o p l a s m  b y  a d o u b l e  p l a s m a t i c  membrane c o n -  
s i s t i n g  o f  e x t e r n a l  p l a s m a t i c  membranes o f  t h e  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s .  The u p p e r  s u r f a c e  o f  t h e  d i g i t a t e  o u t g r o w t h  i s  l o c a t e d  
u n d e r  a desmosome w h i c h ,  a t  t h i s  s t a g e ,  i s  g r o w i n g  i n s i d e  t h e  s u p -  
p o r t i n g  c e l l  a n d  t a k e s  p a r t  i n  t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  r e t i c u l a r  mem- 
b r a n e  ( F i g s .  5 1 a ,  b ) .  

Under  t h e  b a s e  a n d  a l o n g  t h e  l a t e r a l  s u r f a c e s  o f  t h e  r e c e p t o r  
c e l l  a r e  s e e n  n u m e r o u s  n e r v e  e n d i n g s , s o m e  o f  w h i c h  a r e  l o c a t e d  as  a 
l a r g e  s o l i d  m a s s  a l o n g  t h e  l a t e r a l  w a l l s  o f  Type I r e c e p t o r  c e l l s  
a n d  r e a c h  t h e i r  c u t i c l e  ( F i g s .  4 8 ,  5 3 ,  5 4 ) .  The n e u r o p l a s m  o f  n e r v e  
e n d i n g s  i s  d i s t i n g u i s h e d  b y  v e r y  l i g h t  " e l e c t r o n  e m p t y "  m a t r i x  i n  
w h i c h  a r e  l o c a t e d  i n d i v i d u a l  r o u n d  m i t o c h o n d r i a  a n d  a v e r y  i n s i g n i f -  
i c a n t  number o f  e l e m e n t s  o f  t h e  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m  i n  s y n a p t i c  
v e s i c l e s .  I n  i n d i v i d u a l  n e r v e  e n d i n g s ,  a t t a c h m e n t  o f  m i t o c h o n d r i a  
t o  t h e  s y n a p t i c  membrane ,  l e a d i n g  t o  a n  i n c r e a s e  o f  i t s  l a y e r s ,  i s  
n o t e d .  H e r e  t h e r e  i s  o f t e n  a n  a c c u m u l a t i o n  o f  s y n a p t i c  v e s i c l e s  a-  
r o u n d  t h e  p r e s y n a p t i c  membrane a n d  a t h i c k e n i n g  o f  t h e  membrane a t  
t h e  p o i n t  o f  s y n a p s e .  However t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  s y n a p s e  s t i l l  
d o e s  n o t  r e a c h  a d e f i n i t i v e  s t a t e  e v e r y w h e r e .  

The s u p p o r t i n g  c e l l  a s  a r u l e  h a s  a b o d y  o f  i r r e g u l a r  s h a p e ,  
a n d  i t  i s  a l m o s t  i m p o s s i b l e  t o  t r a c e  i t  t o t a l l y  on o n e  e l e c t r o n  mic-  
r o p h o t o g r a p h .  The a p i c a l  e n d  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  d o e s  n o t  h a v e  a 
c u t i c u l a r  l a m i n a  a n d  i s  c o v e r e d  w i t h  a n  e x t e r n a l  p l a s m a t i c  membrane,  
f o r m i n g  m i c r o v i l l i  h e r e .  I n  o n e  c a s e  we f o u n d  a c y l i n d r i c a l  r o d  w i t h  
t y p i c a l  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e  on t h e  s u r f a c e  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l .  
However ,  i t s  b a s a l  c o r p u s c l e  d i d  n o t  f a l l  i n t o  t h e  s e c t i o n  ( F i g .  5 2 ) .  
A l o n g  t h e  s i d e s  o f  t h e  summit  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l  t h e r e  a r e  q u i t e  /127 
w e l l  d e v e l o p e d  e l e c t r o n  d e n s e  o s m i o p h i l  f o r m a t i o n s ,  ? . e . ,  desmosomes 
u n i t i n g  i n d i v i d u a l  c e l l s .  The s u b s t a n c e  o f  t h e  desmosomes i s  e x -  
p a n d e d  i n s i d e  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l  and  g i v e s  a r i n g - s h a p e d  c a r c a s s  i n -  
s i d e  i t ,  t h u s  f o r m i n g  e l e m e n t s  o f  t h e  r e t i c u l a r  membrane ( F i g s .  5 1 b ,  
5 2 ) .  

-- 

The a p i c a l  e n d  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l  i s  f i l l e d  w i t h  n u m e r o u s  
g r a n u l e s  a n d  c o v e r e d  b y  a s i n g l e  l a y e r e d  membrane ,  o n  t h e  s u r f a c e  o f  
w h i c h  s m a l l  r i b o s o m e s  s e t t l e .  The c o n t e n t  o f  t h e s e  g r a n u l e s  h a s  a 
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h i g h e r  e l e c t r o n  d e n s i t y  t h a n  t h e  p l a s m a t i c  m a t r i x  s u r r o u n d i n g  t h e m .  
T h e s e  g r a n u l e s  a r e  f o u n d  o n l y  i n  t h e  f o r m  o f  a c c u m u l a t i o n s  l o c a t e d  
i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  o f  t h e  c e l l .  They  a r e  n o t  f o u n d  i n  l o w e r  p o r -  
t i o n s  o f  t h e  c e l l u l a r  b o d y .  The c y t o p l a s m  t h e r e  c o n t a i n s  i n d i v i d u a l  
e l e m e n t s  o f  t h e  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m ,  G o l g i ' s  a p p a r a t u s ,  l y s o -  
somes  a n d  s i n g l e  m i t o c h o n d r i a  ( F i g s .  4 8 ,  5 1 a ) .  

The n u c l e u s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l  i s  somewhat  s m a l l e r  t h a n  t h e  
n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  a n d  h a s  a d i f f e r e n t ,  s o m e t i m e s  i r r e g u l a r  
s h a p e  c o v e r e d  w i t h  a d e n s e  d o u b l e  membrane .  The  s p a c e  o f  t h e  n u c l e u s  
c o n t a i n s  a l i g h t  m a t r i x  a n d  d e n s e l y  l o c a t e d  s m a l l  o s m i o p h i l  g r a n u l e s  
w i t h  g r e a t  e l e c t r o n  d e n s i t y  a n d  f r o m  1 - 3  n u c l e o l i ,  l a r g e r  t h a n  t h e  
n u c l e o l i  o f  r e c e p t o r  c e l l s .  

Thus  a s t a g e  c o m p a r i s o n  b e t w e e n  t h e  d a t a  f r o m  h i s t o c h e m i c a l  a n d  
h i s t o l o g i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  h i s t o g e n e s i s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  
a p p a r a t u s  o f  t h e  c h i c k e n  i n  e m b r y o n a l  a n d  p o s t n a t a l  p e r i o d s  o f  d e v e l -  
opment  a n d  c o r r e s p o n d i n g  d a t a  f r o m  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a t i o n  
o f  t h e  d e v e l o p i n g  u t r i c u l u s  ( f r o m  t h e  4 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  t o  t h e  
9 - t h  d a y  o f  p o s t n a t a l  l i f e )  shows t h a t  t h e r e  e x i s t s  a c o r r e l a t i o n  
b e t w e e n  t h e  c y t o c h e m i c a l  c h a n g e s  o f  a d e v e l o p i n g  o r g a n  a n d  t h e  d e v e l -  
opment  o f  t h e  s u b m i c r o s c o p i c  s t r u c t u r e  o f  t h e  c e l l u l a r  e l e m e n t s .  

C o n d u c t i n g  p a r a l l e l  i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  d e v e l o p i n g  i n n e r  e a r  
o f  t h e  c h i c k e n  u n d e r  a l i g h t  a n d  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  a l l o w e d  u s  t o  
somewhat  s h o r t e n  t h e  e x c e p t i o n a l l y  l a b o r i o u s  e l e c t r o n  m i c r o s c o p i c  
i n v e s t i g a t i o n s  s i n c e  t h a n k s  t o  them t h o s e  d i f f i c u l t  s t a g e s  w e r e  d e -  
t e r m i n e d ,  t h e  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a t i o n s  b e i n g  o f  t h e  g r e a t -  
e s t  i n t e r e s t ,  a n d  t h e  p o s s i b i l i t y  of d e c i p h e r i n g  t h e  c h a n g e s  t a k i n g  
p l a c e  i n  t h e  s t r u c t u r e  o f  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  as w e l l  a s  
of  i n v e s t i g a t i n g  i n  d e t a i l  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  p e r c e i v i n g  a n d  i n -  
n e r v a t i n g  a p p a r a t u s ,  w a s  r e a l i z e d .  

S t a r t i n g  f r o m  t h e  o b t a i n e d  d a t a  a n d  h o p i n g ,  i f  p o s s i b l e ,  t o  
p r e v e n t  r e p e t i t i v e  d e s c r i p t i o n  o f  s e v e r a l  p r o c e s s e s ,  p r o c e e d i n g  
e q u a l l y  w i t h  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  u t r i c u l u s  a n d  o f  C o r t i ' s  o r g a n ,  
we p e r m i t t e d  o u r s e l v e s  t o  d e a l  i n  g r e a t e r  d e t a i l  w i t h  t h e  d e v e l o p m e n t  
o f  t h e  i n n e r v a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  w i t h  a d e s c r i p t i o n  o f  t h e  
e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  u t r i c u l u s ,  a n d  t o  g i v e  a 
more d e t a i l e d  t r e a t m e n t  o f  t h e  d e v e l o p m e n t s  o f  t h e  p r o c e e d i n g  a p -  
p a r a t u s ,  t h e  s t e r e o c i l i a  a n d  t h e  k i n o c i l i u m  w i t h  a d e s c r i p t i o n  o f  
t h e  d e v e l o p m e n t  o f  C o r t i ' s  o r g a n .  

T H E  D E V E L O P M E N T  OF CORTI'S O R G A N  

The c o c h l e a r  c a n a l  i n  t h e  e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  c h i c k e n  
i s  f i r s t  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  s a c c u l u s  on t h e  7 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n .  
A t  t h i s  s t a g e  it i s  a s h o r t  n a r r o w  b l i n d l y  c l o s e d  s a c ,  a t  t h e  an -  
t e r i o r  e n d  o f  w h i c h  i s  l o c a t e d  t h e  l a g e n a .  I n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e -  
l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  t h e r e  i s  a l r e a d y  n o t e d  a s u b d i v i s i o n  i n t o  r e -  
c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  w h i c h  i s  m a n i f e s t e d  c h i e f l y  i n  t h e  n a -  
t u r e  o f  c e l l u l a r  e l e m e n t s  i n  t h e  r e c e p t o r  l a y e r .  The  f u t u r e  
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r e c e p t o r  c e l l s  a r e  l o c a t e d  i n  t h e  u p p e r  p o r t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  l a y -  /128 
e r  a n d  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  s t r e t c h  f r o m  i t s  f r e e  s u r f a c e  t o  t h e  
b a s a l  membrane.  T h e i r  n u c l e u s - c o n t a i n i n g  p o r t i o n s  a r e  l o c a t e d  b e l o w  
t h e  b a s e s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  S t r u c t u r a l l y  t h e  f u t u r e  r e c e p t o r  
a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  n o t  d i f f e r e n t i a t e d  f rom o n e  a n o t h e r  u n d e r  a 
l i g h t  m i c r o s c o p e .  

Under  s m a l l  m a g n i f i c a t i o n s  o f  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  t h e  g r e a t  
p o l y m o r p h i s m  o f  t h e  n u c l e i  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  i n d i v i d u a l  n e r v e  f i -  
b e r s  p a s s i n g  b e t w e e n  t h e  c e l l s  i s  c o n s p i c u o u s  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i -  
t h e l i u m .  Under  g r e a t  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  m a g n i f i c a t i o n  on t h e  sum- 
m i t s  o f  many c e l l s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e e  a k i n o c i l i u m  d e v e l o p i n g  
f r o m  t h e  c e n t r o s o m e .  A t  t h e  s a m e  t i m e ,  a t  t h i s  s t a g e  w e  d i d  n o t  
o n c e  s u c c e e d  i n  d i s c o v e r i n g  t h e  p r e s e n c e  o f  f o r m e d  k i n o c i l i a  ( F i g s .  
5 5 ,  5 6 ) .  The b a s a l  membrane i s  c l e a r l y  p r o n o u n c e d  f o r  t h e  e n t i r e  
l e n g t h  o f  C o r t i ’ s  o r g a n .  On t h e  b a s a l  membranes t h e  p r e s e n c e  O f  a 
l a y e r  o f  c o m p l e t e l y  t r a n s p a r e n t  b a s i c  s u b s t a n c e  i s  n o t e d  w h i c h  i s  
l o c a t e d  i n  s e p a r a t e  p o r t i o n s  b e t w e e n  t h e  b a s a l  membrane a n d  t h e  un-  
d e r l y i n g  mesenchy.ma1 c e l l s .  The p r e s e n c e  o f  t h i s  s u b s t a n c e ,  d i s t i n -  
g u i s h e d  by  a c o m p l e t e  a b s e n c e  o f  e l e c t r o n  d e n s i t y ,  f o r c e s  one  t o  a s -  
sume t h a t  a t  t h i s  s t a g e  t h e  b e g i n n i n g  s t e p s  o f  t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  
b a s a l  membrane t a k e  p l a c e .  I t  i s  p o s s i b l e  t o  c o n n e c t  t h i s  w i t h  t h e  
a c c u m u l a t i o n  o f  m i t o c h o n d r i a  i n  t h e  b a s a l  e n d s  o f  t h e  c e l l s  o f  t h e  
r e c e p t o r  l a y e r  i n  t h o s e  p o r t i o n s  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  w h i c h  
d i r e c t l y  ad j o i n  t h e  b a s a l  membrane .  

I n  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  o f  t h e  Macu la  
communis o f  a 4 -day  c h i c k  embryo  a n d  o f  t h e  c e l l s  o f  t h e  r e c e p t o r  
e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ’ s  o r g a n  o f  a 7 -day  e m b r y o ,  i n  p a r t i c u l a r ,  i n  t h e  
s t r u c t u r e  o f  t h e  c y t o p l a s m i c  m a t r i x  a n d  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m ,  
t h e r e  a r e  n o  d i f f e r e n c e s .  J u s t  as i n  t h e  c e l l s  o f  t h e  Macu la  com- 
mun i s  i n  a 4 -day  e m b r y o ,  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  o f  C o r t i ’ s  
o r g a n  on a 7 -day  i n c u b a t i o n ,  f r e e  r i b o s o m e s  p r e d o m i n a t e ,  w h i c h  a r e  
n o t  c o n n e c t e d  w i t h  membranes  o f  t h e  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m .  

C y t o p l a s m  o f  t h e  b a s a l  p o r t i o n  o f  t h e  c e l l ,  l o c a t e d  d i r e c t l y  on 
t h e  b a s a l  membrane ,  a p p e a r s  t o  b e  more d i f f e r e n t i a t e d  i f  we t a k e  t h e  
d e g r e e  o f  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m  as  a n  i n d i c a t o r  
o f  d i f f e r e n t i a t i o n .  I n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  b a s a l  p o r t i o n  o f  t h e  
c e l l ,  b e s i d e s  f r e e  r i b o s o m e s ,  t h e r e  a r e  a l r e a d y  a s i g n i f i c a n t  number  
o f  membranes o f  t h e  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m ,  w h i c h ,  b a s i c a l l y ,  a r e  
r e p r e s e n t e d  by  c i s t e r n s  o f  v a r i o u s  s h a p e s .  R ibosomes  on t h e s e ,  as  
b e f o r e ,  a r e  l o c a t e d  r a t h e r  l o o s e l y .  Even e l e m e n t s  o f  s m o o t h  e n d o -  
p l a s m a t i c  r e t i c u l u m  i n  t h e  f o r m  o f  n a r r o w  c a n i c u l i  a r e  f o u n d  i n  a 
s m a l l  number .  The c y t o p l a s m  o f  a c e l l  i s  r i c h  i n  m i t o c h o n d r i a ,  w h i c h  
a r e  b a s i c a l l y  c o n c e n t r a t e d  i n  t h e  a p i c a l  a n d  b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  
c e l l ;  m i t o c h o n d r i a ,  a s  a r u l e ,  h a v e  a r o u n d  or o v a l  s h a p e  a n d  a 
l i g h t  m a t r i x ,  a n d  d e n s e l y  d i s t r i b u t e d ,  n o t  a l w a y s  u n i f o r m l y  o r i e n t e d ,  
c r i s t a e  ( F i g .  5 7 ) .  Rod-shaped  m i t o c h o n d r i a  a r e  a b s e n t  h e r e .  

A s  w a s  a l r e a d y  n o t e d ,  on  t h e  summit  o f  many c e l l s  a r e  s e e n  t h e  
d e v e l o p i n g  k i n o c i l i a  ( F i g s .  5 6 ,  5 8 ) ,  w i t h  t h e  s u p p o r t i n g  s t r u c t u r e  
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of  9 p a i r s  o f  p e r i p h e r a l  a n d  two c e n t r a l  f i b r i l s  w h i c h  i s  c h a r a c t e r -  
i s t i c  for t hem.  I n  l o n g i t u d i n a l  s e c t i o n  t h e  c e n t r a l  f i b r i l s  a r e  n o t  
e a s i l y  v i s i b l e  i n  t h e  k i n o c i l i a ,  b u t  t h e y  a r e  c l e a r l y  t r a c e d  i n  t h e  
b a s a l  c o r p u s c l e  w h i c h  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  k i n o c i l i u m  a n d  f r o m  
w h i c h ,  e v i d e n t l y ,  t h e  k i n o c i l i u m  d e v e l o p s  ( F i g s .  5 8 ,  6 0 ) .  B e s i d e  
t h e  b a s a l  c o r p u s c l e ,  a t  a n  a n g l e  t o  i t ,  i s  l o c a t e d  t h e  c e n t r i o l e  
f r o m  w h i c h  f i b r i l s  p r o c e e d  ( F i g .  5 8 ) .  The  l o c a t i o n  o f  f i b r i l s  i s  
e s p e c i a l l y  v i s i b l e  i n  c r o s s  s e c t i o n .  On a l l  t h e  e l e c t r o n  m i c r o p h o -  
t o g r a p h s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  c l e a r l y  d e t e c t  t h a t  t h e  e n d o p l a s m a t i c  
membrane o f  a c e l l  d i r e c t l y  t u r n s  i n t o  a k i n o c i l i u m  a n d  f o r m s  a n  e x -  
t e r n a l  membrane upon i t .  

Somet imes  f r o m  a k i n o c i l i u m ,  more p r e c i s e l y  f r o m  i t s  b a s a l  c o r -  
p u s c l e  s t r e t c h  c e r t a i n  " t h r e a d s "  or t t t u b u l e s t l  w h i c h  u n d e r  g r e a t  /129 
m a g n i f i c a t i o n  a r e  s i m i l a r  t o  t h e  c a n a l i c u l i  o f  t h e  smoo th  e n d o p l a s -  
m a t i c  r e t i c u l u m .  I t  i s  c o m p l e t e l y  p o s s i b l e  t h a t  t h e y  a r e  n o t  c o n -  
n e c t e d  w i t h  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  o f  t h e  k i n o c i l i a ,  a n d  t h e  c o r r e s p o n -  
d e n c e  o f  t h e i r  s p a t i a l  o r i e n t a t i o n  i s  p u r e l y  a c c i d e n t a l .  T h i s  c e l l  
w i t h  t h e  d e v e l o p i n g  k i n o c i l i a ,  i n  w h i c h  a r e  f o u n d  t h e  a b o v e - d e s c r i b -  
e d  t u b u l e s  o f  s m o o t h  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m ,  i s  o f  somewhat  h i g h e r  
e l e c t r o n  d e n s i t y  w h i c h ,  as  w e  w i l l  s e e  i n  t h e  l a t e r  s t a g e s ,  i s  
c h a r a c t e r i s t i c  f o r  d i f f e r e n t i a t e d  r e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  
b i r d s .  

On t h e  summit  o f  i n d i v i d u a l  c e l l s  i t  i s  p o s s i b l e  a l s o  t o  s e e  
t h e  b e g i n n i n g  s t a g e s  of d e v e l o p m e n t  o f  k i n o c i l i u m  ( F i g .  59). They 
a r e  f o r m e d  b y  means  o f  a p r o t r u s i o n  or f o r m a t i o n  o f  a n  o u t g r o w t h  o f  
c y t o p l a s m .  The e l e c t r o n  d e n s i t y  o f  t h e s e  is h i g h e r  t h a n  t h e  e l e c -  
t r o n  d e n s i t y . o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  a c e l l .  I n d e e d ,  i n  some c e l l s  i t  
i s  p o s s i b l e  t o  s e e  a v e r y  t h i n  l a y e r  o f  c y t o p l a s m  o f  t h e  same h i g h  
e l e c t r o n  d e n s i t y  a r o u n d  t h e  e x t e r n a l  p l a s m a t i c  membrane .  I n s i d e  t h e  
f o r m i n g  s t e r e o c i l i u m  t h e  c y t o p l a s m  h a s  a f i n e  f i b r o u s  or f i n e  g r a n u -  
l a r  n a t u r e ;  i . e . ,  t h e  same s t r u c t u r e  w h i c h  i s  c h a r a c t e r i s t i c  of 
s t e r e o c i l i a  o f  d e f i n i t i v e  c e l l s .  The p l a s m a t i c  membrane o f  a c e l l  
i s  d i r e c t l y  c o n t i n u e d  o n t o  t h e  s t e r e o c i l i a  f o r m i n g  i t s  e x t e r n a l  m e m -  
b r a n e .  We d i d  n o t  s u c c e e d  i n  d i s c o v e r i n g  a n  a x i a l  t h r e a d  i n  s u c h  
d e v e l o p i n g  s t e r e o c i l i a .  

A s  w a s  a l r e a d y  m e n t i o n e d ,  t h e  n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  
o f  a 7 -day  o l d  c h i c k  embryo a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y . t h e i r  g r e a t  p o l y m o r -  
p h i s m .  However ,  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  n u c l e u s  d o e s  n o t  e s s e n t i a l l y  
c h a n g e .  The d o u b l e - c o n t o u r e d  n a t u r e  o f  t h e  n u c l e a r  membrane i s  made 
c l e a r e r  due  t o  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  i n t e r v a l s  b e t w e e n  membranes ,  a n d  
t h e  p r e s e n c e  o f  p o r e s  i n  t h e  n u c l e a r  membrane ( F i g .  5 5 )  becomes  more 
app  a r  e n  t . 

T h i s  r u d i m e n t  o f  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  g i v e s  a n  i n t e n s i v e  r e a c t i o n  
for n u c l e i c  a c i d s  ( D N A  and  R N A ) ,  and  a l s o  f o r  t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c -  
t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  

The r u d i m e n t  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  a t  t h i s  s t a g e  c o n s i s t s  o f  
s m a l l  c e l l s ,  t h e  n u c l e i  o f  w h i c h  a r e  p r o v i d e d  w i t h  b r i g h t  n u c l e o l i .  
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The c o m p a r a t i v e l y  s m a l l  r i m  o f  c y t o p l a s m  a r o u n d  t h e  n u c l e u s  i s  d i s -  
t i n g u i s h e d  b y  a r i c h  c o n t e n t  o f  n u c l e i c  a c i d s ,  p r o t e i n s  a n d  f u n c t i o n -  
a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  

On t h e  8 t h - 9 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  a l a r g e  number  o f  n e r v e  f i b e r s  
grow up t o  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  w h i c h  f i b e r s  may 
b e  w e l l  i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r .  T h e s e  f i b e r s  n o t  o n l y  grow i n s i d e  
t h e  e p i t h e l i u m  b u t  a l s o  i n d i v i d u a l  o n e s  r e a c h  t h e  b a s e  o f  t h e  f u t u r e  
r e c e p t o r  c e l l s .  I n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  o f  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  t h e r e  
i s  a l a r g e  number  o f  c e l l s  i n  v a r i o u s  s t a g e s  o f  m y t o s i s .  On t h e  
p o s t e r i o r  e n d  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  t h e  b a c k i n g  o f  t h e  t egmen tum v a s -  
c u l o s u m  i s  f o r m e d .  

The c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h i s  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  
a r e  n o t  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  t h o s e  a l r e a d y  m e n t i o n e d  a t  t h i s  s t a g e  for 
t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  An u n u s u a l  r i c h -  
n e s s  i n  n u c l e i c  a c i d s  ( b o t h  D N A  a n d  R N A )  i s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  
r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  a l l  r u d i m e n t s  o f  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  
i n n e r  e a r .  However ,  t o w a r d  t h e  e n d  o f  t h e  9 - t h  d a y  t h e  c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d  i n  c e l l s  o f  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i -  
t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  f a l l s ,  w h i l e  t h e  r e a c t i o n  f o r  p r o t e i n  d e -  
c r e a s e s  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a n d  i n -  
c r e a s e s  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s .  The r e a c t i o n  t o  f u n c t i o n a l  g r o u p s  
o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  d o e s  n o t  c h a n g e .  I n  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  t h e  
l e v e l  o f  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s ,  a s  w e l l  as  t h a t  o f  t o t a l  
p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  i s  p r e s e r v e d .  

Toward t h e  1 0 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  t h e  n e r v e  f i b e r s  h a v e  a l -  
r e a d y  r e a c h e d  t h e  l e v e l  o f  t h e  b a s e - o f  t h e  f u t u r e  r e c e p t o r  c e l l s .  
The t egmen tum v a s c u l o s u m  i s  d e v e l o p e d  a l o n g  t h e  e n t i r e  l e n g t h  o f  
t h e  c o c h l e a r  c a n a l  w h i c h  c o n t i n u e s  t o  i n c r e a s e  i n  l e n g t h  and  f o r m s  
s i m p l e  smoo th  f o l d s  wh ich  h a n g  i n  t h e  lumen o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  
i n  t h e  f o r m  o f  a s p a r s e ,  smoo th  f r i n g e .  The c e l l s  c o m p o s i n g  them /130 
h a v e  a r o u n d  s h a p e  a n d  a r e  d e n s e l y  d i s t r i b u t e d .  T r a c e s  o f  d a r k  
c e l l s  a r e  s e e n  among t h e m .  

The m e d i a l  w a l l  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  c o n s i s t s  o f  a d e n s e  row 
o f  h i g h  c y l i n d r i c a l  c e l l s .  A d a r k  s t r i a  c o v e r s  t hem f rom t h e  t o p  
a n d  b e l o w  i t  i s  l o c a t e d  a y e l l o w  homogeneous  s t r i a .  I t  i s  p o s s i b l e  
t h a t  t h i s  i s  t h e  b a c k i n g  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane .  Nerve  f i b e r s  
a p p r o a c h  t h e  c e l l s  f o r m i n g  a p l e x u s  u n d e r  t h e i r  b a s e ,  t h e  P l e x u s  e x -  
t e r n u s .  A b l o o d  v e s s e l  p a s s e s  a l o n g  t h e  b a s e  o f  C o r t i ' s  o r g a n  f r o m  
t h e  s i d e  o f  t h e  g a n g l i o n .  D i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  o f  
b i r d s  d o e s  n o t  t a k e  p l a c e  s i m u l t a n e o u s l y  a l o n g  t h e  e n t i r e  l e n g t h :  
i t  b e g i n s  f r o m  t h e  p o s t e r i o r  e n d ,  ? . e .  f r o m  t h e  b a s e ,  a n d  moves 
t o w a r d  t h e  a n t e r i o r  e n d ,  i . e .  t h e  s u m m i t .  A t  t h i s  s t a g e  t h e  a n t e r -  
i o r  e n d  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  h a s  a n  a l m o s t  i n d i f f e r e n t  n a t u r e .  
Nerve  p r o c e s s e s  wh ich  a r e  w e l l  i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r  a r e  s e e n  i n  
t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n .  The p e r i p h e r a l  p r o c e s s e s  o f  t h e  g a n g l i o u s  
c e l l s  grow t o  t h e  r u d i m e n t s  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  and  e n t e r  i n -  
s i d e  i t ,  a n d  t h e  c e n t r a l  p r o c e s s e s  d u r i n g  9 - 1 1  d a y s  o f  i n c u b a t i o n  
grow t o  t h e  b r a i n  a n d  u n i t e  w i t h  i t .  The n e r v e  f i b e r s  i n s i d e  t h e  
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r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a r e  s t i l l  more  i n t e n s i v e l y  a t t a c h e d  a n d  e n t w i n e  
t h e  b a s e s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  T h i s  p r o c e s s  g r a d u a l l y  moves f o r -  
w a r d  t o  t h e  summi t  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l .  I n  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  
t h e  c e l l s  a r e  s i g n i f i c a n t l y  s m a l l e r  t h a n  i n  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n .  

The r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  P a p i l l a  a c u s t i c a  b a s i l a r i s  o f  a 
c h i c k  embryo o f  11 d a y s  i n c u b a t i o n ,  upon i n v e s t i g a t i o n  w i t h  a n  e l e c -  
t r o n  m i c r o s c o p e ,  i s  i n t e r e s t i n g  due  t o  t h e  f a c t  t h a t  a t  t h i s  s t a g e  
t h e  d i v e r g e n c e  b e t w e e n  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i -  
um o f  t h e  s u m m i t  a n d  b a s e  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  a p p e a r s  t o  b e  un-  
u s u a l l y  c l e a r .  

The r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  l i t t l e  d i f f e r e n t i a t e d  
f rom t h a t  w h i c h  w a s  d e s c r i b e d  by  u s  f o r  t h e  7 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n ,  
i s  s e e n  on a s e c t i o n  t h r o u g h  t h e  summit  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  ( C o r -  
t i ' s  o r g a n ) .  C e l l s  o f  t h i s  e p i t h e l i u m  s t i l l  a r e  o f  i n d i f f e r e n t  
s t r u c t u r e .  On t h e  summit  o f  i n d i v i d u a l  c e l l s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e e  
t h e  i n i t i a l  s t e p s  o f  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  s e n s o r y  h a i r s .  I n d e e d ,  
as o p p o s e d  t o  t h e  7 - d a y  s t a g e ,  h e r e  s e v e r a l  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  
s t r u c t u r e  o f  t h e  c y t o p l a s m  a r e  n o t e d .  Thus  i n  s e v e r a l  c e l l s  t h e  s u -  
p e r n u c l e a r  p o r t i o n  o f  t h e  c y t o p l a s m  i s  r i c h  i n  d e n s e  m i t o c h o n d r i a ,  
w h i l e  o t h e r  m i t o c h o n d r i a  a r e  p r e s e n t  i n  a v e r y  i n s i g n i f i c a n t  n u m b e r ,  
a n d  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  s u p e r n u c l e a r  p o r t i o n  i s  f i l l e d  w i t h  l a r g e ,  
l i g h t  brown g r a n u l e s  c o v e r e d .  w i t h  a s i n g l e  membrane.  I f  we p r o c e e d  
f r o m  t h e  s t r u c t u r e  o f  a d e f i n i t i v e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  t h e  f i r s t  
c e l l s  a r e  c o n v e r t e d  i n t o  r e c e p t o r  c e l l s  and  t h e  s e c o n d  i n t o  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s .  The n u c l e i  o f  t h o s e  a n d  o f  o t h e r  c e l l s  a r e  l i t t l e  d i f -  
f e r e n t i a t e d  f r o m  t h o s e  d e s c r i b e d  f o r  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  of t h e  
7 -day  o l d  e m b r y o ,  a n d  w e  c o u l d  n o t  s u c c e e d  i n  d i s c e r n i n g  a n y  c l e a r  
d i m o r p h i s m  b e t w e e n  t h e m .  

The u n d e r l y i n g  c e l l s  o f  t h e  mesenchyma a d j o i n  t h e  b a s a l  mem- 
b r a n e  r a t h e r  c l o s e l y ,  w h i c h  a p p e a r s  t o  b e  w e l l  f o r m e d  a n d  c o n s i s t s  
o f  two  c l e a r l y  d e f i n e d  l a y e r s .  E v i d e n t l y  o n l y  t h e  i n i t i a l  s t a g e s  o f  
d e v e l o p m e n t  o f  t h e  b a s i l a r  membrane t a k e  p l a c e  h e r e .  

We o b s e r v e  a c o m p l e t e l y  new p i c t u r e  on a s e c t i o n  t h r o u g h  t h e  
b a s e  o f  C o r t i l s  o r g a n .  H e r e  t h e r e  i s  s e e n  a n  a l r e a d y  c o m p l e t e l y  
c l e a r  d i v i s i o n  o f  c e l l u l a r  e l e m e n t s  i n t o  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  
c e l l s .  The f i r s t  ( r e c e p t o r s )  h a v e  a w e l l  d e f i n e d  low c y l i n d r i c a l  
s h a p e ;  t h e i r  s u m m i t s  a r e  e n v e l o p e d  by  desmosomes  arid s e e m i n g l y  f o r m  
a l ' l i t t l e  s l e e v e "  c o n t r a c t e d  a t  t h e  b a s e .  The r e g i o n  o f  t h i s  "lit- 
t l e  s l e e v e "  e v i d e n t l y  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  f u t u r e  c u t i c l e  and  i s  fill- 
e d ,  b a s i c a l l y ,  w i t h  a g r a n u l a r  s u b s t a n c e .  The s m a l l  g r a n u l e s  a r e  
t h i c k e n e d  a t  t h e  summit  o f  t h e  c e l l  u n d e r  t h e  p l a s m a t i c  membrane a t  
t h e  p o i n t  o f  o r i g i n  o f  t h e  s t e r e o c i l i a .  The s t e r e o c i l i a  a r e  i n  t h e  
fo rm o f  v e r y  u n i f o r m l y  d i s t r i b u t e d  o u t g r o w t h s  o f  t h e  e x t e r n a l  p l a s -  
m a t i c  membrane ,  a n d  i n s i d e  t h e y  c o n t a i n  t h e  same b u t  e v e n  d e n s e r ,  /131 
f i n e l y  g r a n u l a t e d  s u b s t a n c e .  The c y t o p l a s m a t i c  m a t r i x  o f  a r e c e p -  
t o r  c e l l  i s  l i t t l e  d i f f e r e n t  i n  i t s  e l e c t r o n  d e n s i t y  f r o m  t h a t  o f  a 
s u p p o r t i n g  c e l l ,  However t h e  c y t o p l a s m  o f  a r e c e p t o r  c e l l  i s  s i g -  
n i f i c a n t l y  more d e n s e  t h a n  t h e  c y t o p l a s m  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l ,  due  
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t o  t h e  l a r g e  number  o f  m i t o c h o n d r i a ,  v e s i c l e s ,  r o u g h  a n d  smoo th  mem- 
b r a n e s  o f  t h e  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m  f o r m i n g  v e s i c l e s ,  t u b u l e s ,  c i s -  
t e r n s  o f  v a r i o u s  p r o f i l e s  a n d  i n d i v i d u a l  r i b o s o m e s .  G o l g i ' s  a p p a r a -  
t u s  i s  w e l l  d e v e l o p e d  a n d  i s  l o c a t e d  i n  t h e  s u b n u c l e a r  p a r t  o f  a r e -  
c e p t o r  c e l l .  The n u c l e u s  o f  a r e c e p t o r  c e l l  i s  r o u n d ,  l a r g e  and  
l i g h t .  I t  i s  c o v e r e d  w i t h  w e l l - d e v e l o p e d  d o u b l e  n u c l e a r  membrane i n  
w h i c h  i t  i s  p o s s i b l e  t o  d i s t i n g u i s h  t h i c k e n e d  p o r t i o n s  a n d  p o r e s .  
The i n t e r n a l  c o n t e n t  o f  t h e  n u c l e u s  ( c h r o m a t i n )  i s  r e p r e s e n t e d  b y  a 
r a t h e r  l o o s e l y  d i s t r i b u t e d  f i n e  g r a n u l a r  s u b s t a n c e  ( F i g .  6 0 ) .  

The c y t o p l a s m  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l  h a s  a s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  
e l e c t r o n  d e n s i t y  t h a n  t h e  c y t o p l a s m  o f  a r e c e p t o r  c e l l .  Wi th  a n  
e q u a l l y  low e l e c t r o n  d e n s i t y  o f  t h e  m a t r i x ,  t h i s  low d e n s i t y  o f  t h e  
c y t o p l a s m  i s  e x p l a i n e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  s u p -  
p o r t i n g  c e l l  i s  p o o r e r  i n  v a r i o u s  c y t o p l a s m a t i c  s t r u c t u r e s  a n d  or- 
g a n o i d s  t h a n  t h e  c y t o p l a s m  of  a r e c e p t o r  c e l l .  G r a n u l e s  o f  a v e r a g e  
s i z e  a r e  b a s i c a l l y  p r e s e n t  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  c o v -  
e r e d  w i t h  s i n g l e  membranes ,  t h e  c o n t e n t s  of w h i c h  i n  i n d i v i d u a l  
g r a n u l e s  d i f f e r  l i t t l e  i n  e l e c t r o n  d e n s i t y  f rom t h e  c y t o p l a s m a t i c  
n a t u r e .  The m i t o c h o n d r i a  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l  
a r e  f o u n d  i n  a n  i n s i g n i f i c a n t  number .  The n u c l e u s  o f  a s u p p o r t i n g  
c e l l  i s  d i s t i n g u i s h e d  b y  i t s  o v a l  s h a p e ,  more d e n s e  l o c a t i o n  o f  
g r a n u l e s  and  t h e  p r e s e n c e  o f  1 - 2  d e n s e  s m a l l  n u c l e o l i .  The m i t o -  
c h o n d r i a  i n  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l  a r e  c o n c e n t r a t e d  i n  t h e  s u b n u c l e a r  
z o n e  a r o u n d  t h e  b a s a l  membrane ,  w h i c h  e v i d e n t l y  i s  c o n n e c t e d  w i t h  
t h e  p r o c e s s e s  o f  f o r m a t i o n  o f  t h e  b a s i l a r  membrane.  

The p r o c e s s  o f  f o r m a t i o n  o f  t h e  b a s i l a r  membrane i s  s i g n i f i c a n t -  
l y  a d v a n c e d .  Between t h e  b a s a l  membrane a n d  t h e  u n d e r l y i n g  e n d o t h e -  
l i a l  ( m e s e n c h y m a l )  c e l l s  i s  f o r m e d  a l a y e r  o f  t h e  b a s i c  s u b s t a n c e  
o f  t h e  b a s i l a r  membrane ,  c o m p l e t e l y  l a c k i n g  e l e c t r o n  d e n s i t y .  The  
f o r m a t i o n  o f  p r o t o f i b r i l s  d i r e c t e d  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  l o n g  a x i s  
o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  t a k e s  p l a c e  i n  t h i s  l a y e r .  The p r o c e s s  o f  
f o r m a t i o n  o f  f i b r i l l a r  b u n d l e s  ( F i g .  61) b e g i n s .  On t h e  1 1 - t h  d a y  
o f  i n c u b a t i o n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  on p r e -  
p a r a t i o n s  t r e a t e d  f o r  n u c l e i c  a c i d s  a r e  s e e n  v e r y  c l e a r ,  c o m p l e t e l y  
t r a n s p a r e n t  n u c l e i  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  Below l i e  t h e  s m a l l e r  a n d  
d a r k e r  n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s .  The c y t o p l a s m  h a s  a f i b r o u s  n a -  
t u r e .  The i n t e n s i t y  o f  a r e a c t i o n  f o r  R N A  i s  somewhat  i n c r e a s e d  i n  
t h e  a p i c a l  p a r t  o f  t h e  c e l l .  C e l l u l a r  b o r d e r s  a r e  a l m o s t  n o t  v i s i -  
b l e .  I n  t h e  a p i c a l  p a r t  of s e n s o r y  e p i t h e l i u m  a l a r g e  number  o f  m i -  
t o s i s  i s  s e e n .  

The c o c h l e a r  g a n g l i o n  g i v e s  a more i n t e n s i v e  r e a c t i o n  f o r  n u -  
c l e i c  a c i d s .  The f u t u r e  n e u r o n s  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by  s m a l l e r  n u c l e i  
and  i n  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n .  R a t h e r  d a r k  t h i n  f i b e r s  p r o c e e d i n g  
f r o m  t h e  n e u r o n s  a r e  c l e a r l y  v i s i b l e .  T h e i r  c y t o p l a s m  i s  s t a i n e d  
somewhat  d a r k e r  t h a n  t h e  c y t o p l a s m  o f  c e l l s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e -  
l i u m  w h i c h  i n d i c a t e s  t h e  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i n  t h e m .  

On t h e  1 2 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  t h e  p a t t e r n  o f  d i s t r i b u t i o n  o f  
n u c l e i c  a c i d s  a n d  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  
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o r g a n  c h a n g e s  somewha t .  The n u c l e i  l y i n g  i n  t h e  a p i c a l  p a r t  o f  t h e  
r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a n d  b e l o n g i n g  e v i d e n t l y  t o  t h e  f u t u r e  r e c e p t o r  
c e l l s  a r e  r o u n d e r  a n d  l i g h t e r .  I n  many p l a c e s  i n  t h e  a p i c a l  z o n e  o f  
t h e  r e c e p t o r  l a y e r  a r e  s e e n  t h e  d a u g h t e r  c e l l s  w h i c h  h a v e  j u s t  d i s -  
p e r s e d  a f t e r  m i t o s i s ,  a n d  w h i c h  a r e  a t  v a r i o u s  s t a g e s  o f  f o r m a t i o n .  
The c h r o m a t i n  i n  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  o f  C o r t i ' s  o r g a n  / 1 3 2  
i s  d i s t r i b u t e d  e q u a l l y  a l o n g  t h e  e n t i r e  n u c l e u s  f o r m i n g  2-3  l a r g e  
c lumps  a n d  s e v e r a l  s m a l l  c l u m p s .  I n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  c e l l  
c o n t o u r s  a r e  n o t  s e e n  w i t h  t h i s  r e a c t i o n .  Wi th  a r e a c t i o n  f o r  t o t a l  
p r o t e i n  a m o n o t y p i c a l  s t a i n i n g  i s  o b s e r v e d .  B o t h  t h e  p r o t e i n  a n d  
i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s  r e v e a l  a q u i t e  low c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  r e c e p -  
t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  a t  t h i s  s t a g e .  Above t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  of C o r t i ' s  o r g a n  i s  s e e n  t h e  t egumen tum v a s c u l o s u m ,  as  

a r e  r o u n d  w i t h  s m a l l  v e r y  d e n s e l y  d i s t r i b u t e d  c l u m p s  o f  c h r o m a t i n .  
The c o n t o u r s  o f  t h e  n u c l e u s  a r e  s e e n  v e r y  c l e a r l y .  C y t o p l a s m  s u r -  
r o u n d i n g  them i s  c l o t t e d  a n d  f i b r o u s .  The c y t o p l a s m a t i c  c e l l u l a r  
membrane c a n  b a r e l y  b e  s e e n  and  t h e  c o n t o u r s  o f  t h e  c e l l  c a n n o t  b e  
t r a c e d .  Long c y l i n d r i c a l  c e l l s  w i t h  a r o u n d  a p i c a l  e n d  compose t h e  
p e r i p h e r a l  p o r t i o n  of e a c h  f o l d .  The s u r f a c e  o f  t h e  e d g e  o f  t h e  
t egumen tum v a s c u l o s u m  i s  i r r e g u l a r  a n d  "webbed" .  Upon r e a c t i o n  f o r  
n u c l e i c  a c i d s ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  mole -  
c u l e s  i t s  c e l l s  h a v e  a l m o s t  a m o n o t o n a l  s t a i n i n g .  I n s i d e  e a c h  f o l d  
i s  a t h i n  ( n a r r o w )  b u t  c l e a r l y  p r o n o u n c e d  lumen  i n t o  wh ich  i n t e r i n -  
d i v i d u a l  c o n n e c t i v e  t i s s u e  c e l l s  and  b l o o d  c a p i l l a r i e s  e n t e r .  Upon 
t r e a t i n g  t h e  p r e p a r a t i o n  f o r  D N A  a c c o r d i n g  t o  F e l g e n ' s  m e t h o d ,  t h e  
n u c l e i  o f  t h e  c e l l s  o f  t h e  t egumen tum v a s c u l o s u m  p r o d u c e  t h e  i m -  
p r e s s i o n  o f  r e t i c u l a t e d  c e l l s .  A t  t h e  same t i m e  t h e  c y t o p l a s m  i s  
c o m p l e t e l y  c o l o r l e s s . .  Upon r e a c t i o n  f o r  c a r b o x y l  g r o u p s  t h e  b o r d e r s  
o f  t h e  c e l l s  s t a n d  o u t  c l e a r l y .  The c y t o p l a s m  h a s  a l i g h t  b a c k -  
g r o u n d  a n d  i r r e g u l a r l y  l o c a t e d  s m a l l  s i n u o u s  f i b e r s .  

. b e f o r e ,  f o r m i n g  r e g u l a r  f o l d s .  The n u c l e i  o f  t h e  c e l l s  c o m p o s i n g  i t  

The c e l l s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  s t i l l  h a v e  a n  e m b r y o n a l  
c h a r a c t e r .  Upon r e a c t i o n  for n u c l e i c  a c i d ,  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  
g a n g l i o n  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by  t h e  a l m o s t  c o m p l e t e l y  c o l o r l e s s  l a r g e  
n u c l e i  a n d  s m a l l  c e l l u l a r  b o d i e s .  The c o n t o u r s  o f  t h e  n u c l e i  ( n u c l e -  
a r  membrane)  a r e  p r a c t i c a l l y  c o l o r l e s s .  The s m a l l  n u c l e i  wh ich  a r e  
p r e s e n t  h e r e  g i v e  d i f f e r e n t  d e g r e e s  o f  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  
n u c l e i c  a c i d s .  The c o n t o u r s  o f  t h e  c e l l u l a r  b o d y  a r e  n o t  s e e n .  Wi th  
a r e a c t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n s  s m a l l  o v a l  n u c l e i  seem t o  h a v e  a r e t i c -  
u l a t e d  s t r u c t u r e .  T h e i r  c y t o p l a s m  g i v e s  a more i n t e n s i v e  r e a c t i o n  
t h a n  t h e  c y t o p l a s m  o f  g a n g l i o u s  c e l l s .  C a r b o x y l  g r o u p s  wh ich  a r e  
e s p e c i a l l y  r i c h l y  r e p r e s e n t e d  i n  t h e  n u c l e o l u s  a n d  t h e  c y t o p l a s m  o f  
t h e  c e l l  h a v e  a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  c e l l s  o f  t h e  c o c h l e a r  
g a n g l i o n .  

The l a g e n a  m a c u l a  l y i n g  a t  t h e  b l i n d  e n d  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n -  
a l  ( P a p i l l a  a c u s t i c a  l a g e n a )  of t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  h a s  t h e  
s t r u c t u r e  w h i c h  i s  u s u a l  f o r  m a c u l a .  I t  c o n s i s t s  o f  a m u l t i p l e  h i g h  
c y l i n d r i c a l  e p i t h e l i u m ,  a l o n g  t h e  a p i c a l  e d g e  o f  w h i c h  a r e  l o c a t e d  
l i g h t e r  r o u n d  d i s t i n c t  n u c l e i .  S m a l l  g r a i n s  o f  c h r o m a t i n  i n  them 
a r e  c l o s e  t o  t h e  n u c l e a r  membrane.  The n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  
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a r e  l o c a t e d  i n  t h e  b a s a l  p a r t  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r  a n d  h a v e  a n  
o v a l  s h a p e .  A t  t h i s  s t a g e  s e n s o r y  h a i r s  a r e  s t i l l  n o t  v i s i b l e  un-  
d e r  a l i g h t  m i c r o s c o p e .  The c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  i s  i n t e n s e l y  
v a c u o l i z e d .  The  n u c l e i  a r e  o v a l  a n d  q u i t e  s m a l l .  The c h r o m a t i n  i s  
c h a r a c t e r i z e d  b y  a v e r a g e  c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  a n d  t h e r e  i s  a w e a k l y  
p o s i t i v e  r e a c t i o n  e v e n  i n  t h e  k a r y o p l a s m .  The  n u c l e a r  membrane i s  
n o t  v e r y  c l e a r l y  v i s i b l e .  The c y t o p l a s m  h a s  a h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  
i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n .  I n  t h e  b a s a l  p a r t s  o f  t h e  e p i t h e l i u m  t h e  c y -  
t o p l a s m  a c q u i r e s  t h e  n a t u r e  o f  r e s i d u a l  i m p r e s s i o n s .  

On t h e  1 3 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  i n  t h e  p o s t e r i o r  p o r t i o n s  o f  t h e  
c o c h l e a r  c a n a l s  u n d e r  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  a p -  
p e a r s  a v e r y  t h i n  b u t  w e l l - d e f i n e d  t e c t o r i a l  membrane .  I n  t h e  r e -  
c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  g l y c o g e n  i s  n o t  o b s e r v e d  b e -  
f o r e  t h e  1 3 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n .  A p o s i t i v e  r e a c t i o n  f o r  g l y c o g e n  
a p p e a r e d  a t  t h i s  s t a g e  f r o m  t h e  t egumen tum v a s c u l o s u m ,  n o t  i n  t h e  
f o r m  o f  g r a n u l a r  i n c l u s i o n s  b u t  r a t h e r  i n  t h e  fo rm o f  w e a k l y  d i f -  
f u s e  s t a i n .  The v e r y  b r i g h t  g r a i n s  o f  g l y c o g e n  a r e  s e e n  i n  t h e  / 1 3 3  
n e r v e  f i b e r s  a s c e n d i n g  t o  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  The t e c t o r i a l  
membrane g i v e s  a v e r y  b r i g h t  p o s i t i v e  S H I K  r e a c t i o n ,  b u t  i t  d o e s  
n o t  d e p e n d  on t h e  g l y c o g e n ,  a n d  we s t i l l  h a v e  n o t  b e e n  a b l e  t o  e s -  
t a b l i s h  i t s  n a t u r e .  

N e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  h a v e  a p i n k  d i f f u s e  t i n t .  How- 
e v e r ,  u n d e r  t h e  a c t i o n  o f  s a l i v a  t h i s  t i n t  i s  n o t  c o m p l e t e l y  r e m o v e d ;  
c o n s e q u e n t l y  i t  d o e s  n o t  d e p e n d  o n l y  upon g l y c o g e n .  

On t h e  1 4 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  w i t h  F e l g e n ' s  r e a c t i o n  f o r  D N A  
t h e r e  f i r s t  a p p e a r s  a d i v i s i o n  o f  t h e  c e l l s  o f  t h e  t egumen tum v a s c u -  
l o s u m  i n t o  two  t y p e s .  They  a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y  t h e  d e g r e e  o f  c o n -  
c e n t r a t i o n  o f  D N A  a n d  a p a l e  or b r i g h t  c o n t o u r  o f  t h e  n u c l e u s .  

W i t h  a r e a c t i o n  f o r  c a r b o x y l  groups, t h e  c h a n g e s  w h i c h  h a v e  t a k -  
e n  p l a c e  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  and  t h e  l a g e n a  
m a c u l a  a p p e a r  v e r y  c l e a r l y .  

I n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n ,  r e c e p t o r  c e l l s  fo rm 
a d i s t i n c t  row.  S u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  s e e n  i n  p l a c e s  b e t w e e n  t h e m .  
A r e c e p t o r  c e l l  h a s  a r o u n d  l i g h t  n u c l e u s ,  i s  p o o r  i n  c h r o m a t i n ,  w i t h  
a v e r y  b r i g h t ,  c e n t r a l l y  l o c a t e d  n u c l e o l u s .  The n u c l e u s  o f  a r e c e p -  
t o r  c e l l  i s  p o o r  i n  D N A ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o -  
t e i n  m o l e c u l e s .  The n u c l e o l u s ,  on  t h e  o t h e r  h a n d ,  c o n t a i n s  a g r e a t  
c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e s e  s u b s t a n c e s .  I n  t h e  c e n t e r  o f  t h e  n u c l e o l u s  
t h e r e  i s  a l s o  R N A  i n  a f a i r l y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n .  The c y t o p l a s m  of 
r e c e p t o r  c e l l s  i s  s i g n i f i c a n t l y  r i c h e r  i n  c a r b o x y l  g r o u p s ,  R N A  a n d  
t o t a l  p r o t e i n  t h a n  t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s .  On t h e  summit  
of r e c e p t o r  c e l l s  c e r t a i n  d a r k  f o r m a t i o n s  a r e  s e e q e v i d e n t l y  t h e  C U -  

t i c l e  a n d  s h o r t  s e n s o r y  h a i r s  w h i c h  a r e  b e g i n n i n g  t o  b e  f o r m e d .  

S u p p o r t i n g  c e l l s  l y i n g  u n d e r  them h a v e  s m a l l e r  o v a l  n u c l e i  and  
a b r i g h t  f i b r o u s  c y t o p l a s m .  T h e i r  s u p e r n u c l e a r  p o r t i o n  h a s  t h e  n a -  
t u r e  o f  n a r r o w  f i b e r  t r a c e s ,  w h i c h  c a n n o t  a l w a y s  b e  t r a c e d  a l o n g  t h e  
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s u r f a c e  o f  t h e  e p i t h e l i u m  on  a t h i n  s e c t i o n .  Under  them l i e s  a 
c l e a r l y  d e f i n e d  b a s a l  membrane p o s s e s s i n g  a h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  
t o t a l  p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  E n d o t h e l i a l  
c e l l s  w i t h  e l o n g a t e d  l i g h t  n u c l e i  a d j o i n  t h e m .  C y t o c h e m i c a l l y ,  as  
w a s  a l r e a d y  n o t e d ,  a s u p p o r t i n g  c e l l  i s  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  a r e c e p -  
t o r  c e l l  by  a s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A ,  t o t a l  p r o -  
t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  i n  i t s  c y t o p l a s m .  
The n u c l e u s  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l  h a s  a p p r o x i m a t e l y  t h e  same c y t o -  
c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  a s  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l .  

I n  t h e  c e l l s  o f  t h e  t egumen tum v a s c u l o s u m  o f  a 1 4 - d a y  o l d  em- 
b r y o ,  upon r e a c t i o n  f o r  n u c l e i c  a c i d s ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  
g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s , t h e  n u c l e i  h a v e  t h e  same d i f f e r e n c e s  
w h i c h  w e r e  d e s c r i b e d  w i t h  F e l g e n ' s  r e a c t i o n  f o r  D N A .  N u c l e i  w i t h  a 
d e l i c a t e  n u c l e a r  membrane p o o r  i n  t h e s e  s u b s t a n c e s  a n d  i n  c h r o m a t i n  
a r e  l o c a t e d  p r i m a r i l y  i n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  p o l e s ;  t h e  
b r i g h t  n u c l e i ,  t h e  n u c l e a r  membrane a n d  c h r o m a t i n  o f  w h i c h  h a v e  a 
h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  e n u m e r a t e d  s u b s t a n c e s  b e l o n g ,  as  a r u l e ,  
t o  t h e  p e r i p h e r a l  c e l l s .  I n  c e r t a i n  c e l l s  t h e  p l a s m a t i c  membrane 
s t a n d s  o u t  more c l e a r l y .  The c e l l s  a r e  l o c a t e d  d e n s e l y  t o g e t h e r  a n d  
t h e i r  c y t o p l a s m  c o n t a i n s  a p p r o x i m a t e l y  t h e  same c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  
s u b s t a n c e s .  

I n  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  c e l l s  mos t  
s h a r p l y  a p p e a r s  i n  t h e  c h a n g e  o f  t h e i r  n u c l e i .  The n u c l e u s  o f  a f u -  
t u r e  n e u r o n  i s  l a r g e r  a n d  v e s i c u l i f o r m .  I t s  c e l l u l a r  body  h a s  an  
i r r e g u l a r  s h a p e ,  a n d  f r o m  it  p r o c e e d s  a c e n t r a l  a n d  p e r i p h e r a l  p r o -  
c e s s  b u t  on a s e c t i o n  i t  i s  r a r e l y  p o s s i b l e  t o  s e e  b o t h  p r o c e s s e s  
on one  a n d  t h e  same c e l l .  The h i g h e s t  c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o -  /134 
t e i n ,  n u c l e i c  a c i d s  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  i s  
o b s e r v e d  i n  t h e  n u c l e o l u s  a n d  i n  t h e  n u c l e a r  membrane.  The chroma-  
t i n  o f  a n u c l e u s  i s  r a t h e r  p o o r  i n  t h e s e  s u b s t a n c e s .  I n  t h e  c y t o -  
p l a s m  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  , t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  
i s  s t i l l  m o d e r a t e ,  b u t  i n  i n d i v i d u a l  n e u r o n s  it b e g i n s  t o  b e  e l e v a t -  
e d  w i t h  t h e  p r e s e r v a t i o n  o f  t h e i r  e q u a l  d i s t r i b u t i o n  i n  t h e  c y t o -  
p l a s m .  Among t h e  n e r v e  f i b e r s  w h i c h  a r e  d i s t r i b u t e d  i n  b u n d l e s  a r e  
s e e n  t h e  e x t e n d e d  n u c l e i  o f  S c h w a n n ' s  g l i a  w i t h  a n  a v e r a g e  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  
i n  t h e i r  n u c l e a r  membrane a n d  i n  t h e  c h r o m a t i n  w h i c h  c o n t a i n s  e v e n  
D N A  i n  a s i g n i f i c a n t  c o n c e n t r a t i o n .  

A s  w a s  a l r e a d y  n o t e d  a b o v e ,  t h e  1 5 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  i s  o f  
s p e c i a l  i n t e r e s t  i n  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  
C o r t i ' s  o r g a n ,  s i n c e  u n d e r  a l i g h t  m i c r o s c o p e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  
C o r t i ' s  o r g a n  a r e  c o m p l e t e l y  d i f f e r e n t i a t e d  a t  t h i s  s t a g e .  

If t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  a t  t h i s  s t a g e  i s  
compared  u n d e r  a l i g h t  m i c r o s c o p e  w i t h  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  
u t r i c u l a r  m a c u l a ,  t h e n  it i s  p o s s i b l e  t o  f i n d  much i n  common i n  t h e  
b a s i c  f e a t u r e s  o f  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e i r  r e c e p t o r  c e l l s .  J u s t  as  
i n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a ,  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  a r e  
d i s t i n g u i s h e d  f rom t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  b y  t h e  h i g h  e l e c t r o n  d e n s i t y  
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o f  t h e i r  c y t o p l a s m ,  a l t h o u g h  t o  a somewhat  s m a l l e r  d e g r e e  t h a n  i n  
t h e  f i r s t .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  t h e r e  a r e  
t h e  r e v e r s e  r e l a t i o n s  b e t w e e n  t h e  n u c l e i  o f  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  
c e l l s .  W h i l e  i n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  d i s t i n g u i s h -  
e d  by t h e  h i g h e r  e l e c t r o n  d e n s i t y  o f  t h e i r  n u c l e i ,  i n  t h e  r e c e p t o r  
e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  t h e  n u c l e i  o f  r e c c p t o r  c e l l s  a r e  s i g n i -  
f i c a n t l y  l i g h t e r  t h a n  t h e  n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s .  Bo th  on t h e  
s u r f a c e  o f  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u l u s  a n d  on r e c e p t o r  c e l l s  o f  
C o r t i ' s  o r g a n  a r e  s e e n  b u n d l e s  o f  s e n s o r y  h a i r s  c o n s i s t i n g  o f  a 
g r e a t  number  o f  s t e r e o c i l i a  a n d  o n e  k i n o c i l i u m  o f  t h e  c h a r a c t e r i s -  ' 

t i c  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e  i n  e a c h  b u n d l e .  J u s t  as  i n  t h e  r e c e p t o r  
e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l u s ,  w i t h i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  Cor -  
t i ' s  o r g a n  a r e  s e e n  numerous  n e r v e  f i b e r s  p a s s i n g  b e t w e e n  t h e  b o d i e s  
of r e c e p t o r  c e l l s  and  f o r m i n g  s y n a p s e s  w i t h  t h e  a i d  o f  s m a l l  n e r v e  
e n d i n g s  on t h e  b a s e  o f  r e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  ( F i g .  6 2 ) .  
Bo th  o r g a n s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  t e r m i n a t e  i n  a w e l l - d e v e l o p e d  
b a s a l  membrane ,  w h i c h  p a s s e s  p a r a l l e l  t o  t h e  p l a s m a t i c  membrane o f  
t h e  b a s e  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  However ,  w h i l e  u n d e r  t h e  b a s a l  
membrane o f  t h e  u t r i c u l u s  a c o n n e c t i v e  t i s s u e  i s  l o c a t e d , i n  C o r t i ' s  
o r g a n  b e t w e e n  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  o f  t h e  b a s a l  membrane a f o r m i n g  
b a s i l a r  membrane ( F i g .  6 3 )  i s  l o c a t e d .  

The c y t o p l a s m  o f  a r e c e p t o r  c e l l  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n  a c h i c k  o f  
1 5  d a y s  i n c u b a t i o n  h a s  a c o m p l e t e l y  l i g h t  m a t r i x  i n  w h i c h  a r e  l o c a t e d  
r o u g h  ( g r a n u l a r )  membranes  o f  t h e  e n d o p l a s m i c  r e t i n u l u m  i n  t h e  f o r m  
o f  l a r g e r  v e s i c l e s  o f  v a r i o u s  p r o f i l e s  a n d  d i m e n s i o n s .  I n  t h e  p e r i -  
n u c l e a r  r e g i o n s  t h e r e  a r e  e v e n  f o u n d  e l e m e n t s  o f  smoo th  e n d o p l a s m a t -  
i c  r e t i c u l u m  i n  t h e  f o r m  o f  n a r r o w  t u b u l e s  l o c a t e d  i n  p a r a l l e l ;  p o s -  
s i b l y  t h e s e  a r e  e l e m e n t s  o f  t h e  d e v e l o p i n g  G o l g i ' s  a p p a r a t u s .  Be- 
t w e e n  them i n  t h e  c y t o p l a s m a t i c  m a t r i x  i s  f o u n d  e v e n  a c e r t a i n  number  
of f r e e  r i b o s o m e s .  The r o u n d  or r o u n d - o v a l  m i t o c h o n d r i a  l i e  b a s i c -  
a l l y  i n  t h e  a p i c a l  a n d  s u b n u c l e a r  p a r t  o f  t h e  c y t o p l a s m ,  a n d  i n  t h e  
a p i c a l  p a r t  t h e r e  a r e  f o u n d  r o u n d ,  more d e n s e ,  a n d  s m a l l  m i t o c h o n d r i a ,  
b u t  i n  t h e  s u b n u c l e a r  p a r t  o n l y  l a r g e  m i t o c h o n d r i a  a r e  f o u n d .  On 
t h e  a p i c a l  s u r f a c e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l ,  u n d e r  t h e  p l a s m a t i c  membrane 
i t s e l f ,  t h e  c u t i c l e  b e g i n s  t o  d e v e l o p  i n  t h e  f o r m  o f  a v e r y  s m a l l  
p o r t i o n  o f  amorphous  or w e a k l y  g r a n u l a t e d  s u b s t a n c e  o f  h i g h  e l e c t r o n  
d e n s i t y .  

The n u c l e u s  o f  a r e c e p t o r  c e l l  o f  C o r t i ' s  o r g a n  h a s  a r o u n d  
s h a p e .  The d o u b l e  c o n t o u r e d  membrane c o v e r i n g  i t  i s  v e r y  t h i n  a n d  
d e l i c a t e .  S m a l l  g r a n u l e s  f i l l i n g  i t s  e n t i r e  a r e a  a r e  d i s t r i b u t e d  
v e r y  l o o s e l y ,  due  t o  w h i c h  t h e  n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  a p p e a r  t o  / 1 3 5  
b e  l i g h t e r  u n d e r  t h e  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  t h a n  t h e  n u c l e i  s u r r o u n d i n g  
t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s .  The n u c l e o l u s ,  w h i c h  i s  c o m p a r a t i v e l y  s m a l l ,  
d e n s e  a n d  w e l l  o u t l i n e d  i n  a n  u l t r a f i n e  s e c t i o n ,  i s  n o t  a l w a y s  f o u n d  
i n  e a c h  r e c e p t o r  c e l l  ( F i g .  6 2 ) .  

On t h e  summit  o f  a r e c e p t o r  c e l l  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i s  l o c a t e d  
a b u n d l e  o f  s e n s o r y  h a i r s  w h i c h ,  j u s t  as  i n  a r e c e p t o r  c e l l  o f  t h e  
u t r i c u l u s ,  c o n t a i n s  many s t e r e o c i l i a  a n d  one  k i n o c i l i u m  w i t h  t h e  
c h a r a c t e r i s t i c  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e  ( F i g .  6 4 ) .  I n  t h i s  f i g u r e  i t  i s  
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p o s s i b l e  to  see t h a t  i n  a n  i n d i v i d u a l  s t e r e o c i l i a  t h e  a x i a l  f i b r i l  
b e g i n s  t o  d e v e l o p  i n  i t s  c e n t r a l  p a r t .  The p r e s e n c e  o f  a k i n o c i l i u m  
i n  t h e  a v i a n  a u d i t o r y  r e c e p t o r  c e l l  h a s  a v e r y  i m p o r t a n t  s i g n i f i c a n c e ,  
i n s o f a r  as i n  t h e  m a m a l i a n  r e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  t h e  k i n o -  
c i l i a  i s  a b s e n t  a n d  o n l y  a b a s a l  c o r p u s c l e  r e m a i n s  o f  i t .  

Nerve  f i b e r s  a p p r o a c h i n g  t h e  b a s e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l : l s  o f  
C o r t i ' s  o r g a n  f o r m  n u m e r o u s  s y n a p s e s  w h i c h ,  h o w e v e r ,  s t i l l  do  n o t  
h a v e  a c o m p l e t e l y  d e v e l o p e d  s y n a p t i c  s t r u c t u r e  a t  t h e  b a s e  of t h e  
r e c e p t o r  c e l l .  Upon i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e s e  s y n a p s e s  u n d e r  g r e a t  mag- 
n i f i c a t i o n  o f  a n  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  t h e  q u e s t i o n  c a n  o n l y  b e  one  o f  
t h e  s m a l l  t h i c k e n i n g  o f  t h e  p r e s y n a p t i c  membrane.  The m a t r i x  o f  t h e  
s y n a p t i c  e n d i n g  i s  v e r y  l i g h t  a n d  c o n t a i n s  s i n g l e  m i t o c h o n d r i a  and  
membranous s t r u c t u r e s .  

The c y t o p l a s m  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i s  o f  low-  
e r  e l e c t r o n  d e n s i t y  t h a n  t h e  c y t o p l a s m  o f  a r e c e p t o r  c e l l .  The p r e s -  
e n c e  o f  a r a t h e r  l a r g e  number  o f  v e s i c l e s  a n d  c i s t e r n s  o f  g r a n u l a t e d  
( r o u g h )  membranes  o f  t h e  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m ,  t h e  l a r g e s t  o f  
w h i c h  h a v e  some k i n d  o f  s u b s t a n c e  o f  a v e r a g e  e l e c t r o n  d e n s i t y  i n s i d e  
t h e m ,  i s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  a p i c a l  p a r t  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l .  
T h e r e  a r e  p r a c t i c a l l y  n o  m i t o c h o n d r i a  i n  t h i s  p a r t  o f  t h e  c y t o p l a s m .  
On t h e  a p i c a l  s u r f a c e  o f  t h e s e  c e l l s  t h e r e  i s  a c e r t a i n  number  o f  
m i c r o v i l l i .  T h i s  a p i c a l  p a r t  o f  a s u p p o r t i n g  c e l l  i s  u s u a l l y  l o c a t e d  
b e t w e e n  t h e  s u m m i t s  o f  t h e  two n e i g h b o r i n g  r e c e p t o r  c e l l s  a n d ,  g r a d u -  
a l l y  n a r r o w i n g ,  i s  c o n v e r t e d  i n t o  a n a r r o w  c y t o p l a s m a t i c  t r a c e  p a s s -  
i n g  b e t w e e n  t h e  b o d i e s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  Below t h e  b a s e  o f  t h e  
r e c e p t o r  c e l l s ,  t h e  b o d y  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l  i s  e x p a n d e d  and  t u r n s  
i n t o  t h e  e x p a n d e d  p o r t i o n  c o n t a i n i n g  t h e  n u c l e u s ,  u s u a l l y  r i c h  i n  
s m a l l ,  r o u n d  d e n s e  m i t o c h o n d r i a .  B e s i d e s  t h e  m i t o c h o n d r i a  i n  t h i s  
p a r t  a r e  f o u n d  numerous  membranes o f  t h e  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m ,  
m o s t  f r e q u e n t l y  o f  t l i e  t y p e  o f  g r a n u l a t e d  ( r o u g h )  membranes ,  b o u n d i n g  
r a t h e r  b r o a d  r i m a 1  s p a c e s ,  e i t h e r  f o r m i n g  c i s t e r n s  or l a r g e  v e s i c l e s  
o f  v a r i o u s  s h a p e s .  All t h e s e  f o r m a t i o n s  a r e  f i l l e d  w i t h  i n t e r n a l  
c o n t e n t s  o f  a v e r a g e  e l e c t r o n  d e n s i t y .  I n  t h e  r e g i o n  a r o u n d  t h e  b a s a l  
membrane a c o n c e n t r i c  d i s t r i b u t i o n  o f  membranes  o f  t h e  e n d o p l a s m a t i c  
r e t i c u l u m  a r o u n d  t h e  n u c l e u s  i s  o b s e r v e d ,  a n d  i n  t h o s e  c e l l s  whose 
n u c l e u s  i s  l o c a t e d  h i g h e r ,  t h e  same c o n c e n t r i c  l o c a t i o n  o f  membranes 
o f  t h e  e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  s u b n u c l e a r  r e g i o n s  
i n  p o r t i o n s  d i r e c t l y  s i t u a t e d  on t h e  b a s a l  membrane .  Numerous c h i e f -  
l y  r o u n d  m i t o c h o n d r i a  a r e  f o u n d  among them ( F i g s .  6 2 ,  6 5 a ) .  

The b a s a l  membrane i s  d o u b l e ,  d i v i d e d  by  a v e r y  smoo th  n a r r o w  
f i s s u r e .  The i n t e r n a l  membrane i s  a p l a s m a t i c  membrane o f  t h e  s u p -  
p o r t i n g  c e l l  a n d  t h e  e x t e r n a l  i s  t h e  r e a l  b a s a l  membrane a r o u n d  
which  i s  s e e n  a f i b r i l l a r  t h i c k e n i n g  o f  t h e  f u n d a m e n t a l  s u b s t a n c e  o f  
t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e .  

The n u c l e u s  o f  a r e c e p t o r  c e l l  i s  o f  o v a l  or o v a l - r o u n d  s h a p e  
w i t h  a d o u b l e  n u c l e a r  membrane ,  somewhat  r e i n f o r c e d  f r o m  t h e  i n t e r n -  
a l  s i d e  b y  t h e  g r a n u l a r  n u c l e a r  s u b s t a n c e  w h i c h  c l o s e l y  a d j o i n s  i t .  /136 
The g r a n u l a r  s u b s t a n c e  f i l l i n g  t h e  s p a c e  o f  t h e  n u c l e u s  o f  a s u p p o r t -  
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i n g  c e l l  i s  o f  h i g h e r  e l e c t r o n  d e n s i t y  a n d  i s  more d e n s e l y  d i s t r i b -  
u t e d  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l .  The nu-  
c l e o l i  ( o n e  or t w o )  a r e  v e r y  c o m p a c t ,  o f  s m a l l  d i m e n s i o n s  a n d  a r e  
d i s t i n g u i s h e d  by h i g h  e l e c t r o n  d e n s i t y .  

The d e v e l o p i n g  b a s i l a r  membrane c l o s e l y  a d j o i n s  t h e  b a s a l  mem- 
b r a n e  f r o m  b e l o w ;  a t h i c k e n i n g  o f  t h i n  b u n d l e s  or i n d i v i d u a l  f i b e r s  
d i r e c t l y  a d j o i n s  t h e  b a s a l  membrane.  The b a s i c  or i n t e r m e d i a t e  s u b -  
s t a n c e  o f  t h e  b a s i l a r  membrane i s  e l e c t r o n - t r a n s p a r e n t  a n d  c o m p l e t e l y  
s t r u c t u r e l e s s ,  s i n c e  e v e n  u n d e r  v e r y  g r e a t  m a g n i f i c a t i o n  o f  a n  e l e c -  
t r o n  m i c r o s c o p e  it p r o d u c e s  an i m p r e s s i o n  o f  e m p t i n e s s  ( F i g s .  6 3 ,  
6 5 a  a n d  b ) .  However ,  i n  t h i s  amorphous  s u b s t a n c e ,  p a r a l l e l  t o  t h e  
b a s i l a r  membrane , t h e r e  a r e  b u n d l e s  o f  v e r y  t h i n  p r o t o f i b r i l s  o f  
h i g h  e l e c t r o n  d e n s i t y ,  s e p a r a t e d  f rom one  a n o t h e r  by  l a y e r s  o f  t h i s  
same amorphous  s u b s t a n c e .  A s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e e  i n  F i g u r e s  6 3  
a n d  6 5 a  a n d  b y  t h e  number  o f  t h i c k  a n d  t h i n  b u n d l e s  o f  p r o t o f i b r i l s  
v a r i e s  i n  d i f f e r e n t  p o r t i o n s  of t h e  b a s i l a r  membrane.  

From t h e  s i d e  o f  t h e  S c a l a  t y m p a n i  t h e  b a s i l a r  membrane i s  i n  
v e r y  c l o s e  c o n t a c t  w i t h  t h e  l i n i n g  c e l l s ,  b u t ,  as o p p o s e d  t o  t h e  
b a s a l  membrane ,  t h e  p r o t o p l a s m i c  membrane o f  t h e  c e l l s  i s  i n  d i r e c t  
c o n t a c t  w i t h  t h e  amorphous  s u b s t a n c e  o f  t h e  b a s i l a r  membrane ( F i g s .  
6 5 a  a n d  b). 

The t e c t o r i a l  membrane ,  u n d e r  an e l e c t r o n  m i c r o s c o p e ,  h a s  t h e  
fo rm o f  a p a l e ,  amorphous  or w e a k l y  g r a n u l a t e d  s u b s t a n c e  a n d  p o s -  
sesses  a low e l e c t r o n  d e n s i t y .  I n  F i g u r e  2 i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e e  
how t h e  s u b s t a n c e  o f  t h e  membrane f o r m s  f r e e  h e l m e t - l i k e  s p a c e s  
a b o v e  t h e  b u n d l e s  o f  s e n s o r y  h a i r s ,  a s c e n d i n g  d i r e c t l y  t o  t h e  s u r f a c e  
o f  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  s i n c e  t h e  m i c r o v i l l i  o f  t h e  l a t t e r  p r o v e  t o  b e  
d i r e c t l y  immersed  i n  t h e  s u b s t a n c e  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane .  

The c y t o l o g i c a l  s t r u c t u r e  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  of C o r t i ' s  
o r g a n  on t h e  1 5 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  i s  v e r y  i n t e r e s t i n g  u n d e r  a 
l i g h t  m i c r o s c o p e ;  h e r e  i t  i s  e a s y  t o  t r a c e ,  n o t  o n l y  a f t e r  f i x a t i o n  
by  C h a m p i ' s  me thod  a n d  s t a i n i n g  w i t h  f e r r i c  h e m o t o x a l i n ,  b u t  a l s o  on 
p r e p a r a t i o n s  t r e a t e d  h i s t o c h e m i c a l l y  f o r  n u c l e i c  a c i d s ,  p r o t e i n s  a n d  
e s p e c i a l l y  f o r  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  On a c r o s s  
s e c t i o n  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  a c h , i c k  embryo o f  1 5  d a y s  i n c u b a t i o n ,  
i t  i s  s e e n  t h a t  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  f o r m  a v e r y  e v e n  row a l o n g  t h e  
e x t e r n a l  e d g e  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  Among them p a s s  t h e  a p i c a l  
p a r t s  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  h a v i n g  t h e  fo rm o f  t r a c e s .  However ,  among 
t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  , t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  n o t  q u i t e  u n i f o r m l y  
d i s t r i b u t e d ;  t h e y  a r e  f o u n d  r a t h e r  i n  g r o u p s  o f  v a r i o u s  s i z e s .  N e a r -  
e r  t h e  a n t e r i o r  h y a l i n e  c e l l s  w h i c h ,  a t  t h i s  s t a g e ,  h a v e  a l r e a d y  t a k -  
e n  on  t h e i r  c h a r a c t e r i s t i c  a p p e a r a n c e ,  g r o u p s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  
more numerous  a n d  a r e  more d e n s e l y  a r r a n g e d .  I n  t h e  d i r e c t i o n  t c -  
ward  t h e  p o s t e r i o r  h y a l i n e  c e l l s  t h e  s i z e  of s u c h  g r o u p s  a n d  t h e  den -  
s i t y  o f  t h e i r  d i s t r i b u t i o n  d e c r e a s e s .  The p a r t s  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  
c o n t a i n i n g  t h e  n u c l e i  l i e  u n d e r  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  t h e i r  n u c l e i ,  
l o c a t e d  w i t h i n  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r  i n  a r a t h e r  d i s o r d e r l y  f a s h i o n ,  
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f o r m  s e v e r a l  i r r e g u l a r  r o w s .  A r e c e p t o r  c e l l  h a s  a low c y l i n d r i c a l  
s h a p e  w i t h  a somewhat  n a r r o w e d  b a s e ,  d a r k  c y t o p l a s m  a n d  a l i g h t  r o u n d  
n u c l e u s  c o n t a i n i n g  q u i t e  numerous  s m a l l  c l u m p s  o f  c h r o m a t i n  a n d  a 
d a r k  n u c l e u s .  On t h e  summi t  of a r e c e p t o r  c e l l  i s  s e e n  a d a r k  b a n d  
o f  c u t i c l e  a b o v e  w h i c h  r i s e s  t h e  s e n s o r y  h a i r s ,  Above t h e  e n d s  o f  
t h e  s e n s o r y  h a i r s  l i e s  t h e  d a r k  c o a r s e l y  f i b r o u s  t e c t o r i a l  membrane , 
w h i c h  i s  e l e v a t e d  a b o v e  t h e  h a i r s  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  h y -  
a l i n e  c e l l s  a n d  t h e n  f i t s  c l o s e  t o  t h e  s u m m i t s  o f  t h e  s e n s o r y  h a i r s .  
The n u c l e u s  o f  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  i s  o v a l  a n d  s m a l l e r  t h a n  t h e  

number  of d a r k  c h r o m a t i n  g r a i n s .  The c y t o p l a s m  of t h e  s u p p o r t i n g  
c e l l  i s  s i g n i f i c a n t l y  l i g h t e r  t h a n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l .  

/1: n u c l e u s  of t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  I t  seems d a r k e r  d u e  t o  t h e  l a r g e  L_ 

P y r o n i n o p h i l e s  a r e  n o t  v i s i b l e  w i t h  r e a c t i o n s  f o r  n u c l e i c  a c i d s  
i n  t h e  n u c l e o l i  o f  r e c e p t o r  c e l l s ;  w i t h  a r e a c t i o n  a c c o r d i n g  t o  
B r a c h e t ' s  me thod  t h e y  a r e  s t a i n e d  i n  a b r i g h t  g r e e n  c o l o r .  The chrom- 
a t i n  i s  p a l e ,  w h i c h  i n d i c a t e s  i t s  low D N A  c o n c e n t r a t i o n .  

R e a c t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n  i s  e s p e c i a l l y  i n t e n s i v e  i n  t h e  a p i c a l  
p a r t s  of t h e  r e c e p t o r  c e l l  c y t o p l a s m ,  a n d  i n  t h e  t e c t o r i a l  membrane.  
The c o n t o u r s  o f  t h e  n u c l e i  of r e c e p t o r  c e l l s  a r e  d a r k e r  t h a n  t h e  c o n -  
t o u r s  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s .  The c e l l u l a r  membrane o f  r e c e p t o r  c e l l s  
i s  r e a d i l y  v i s i b l e  , a l t h o u g h  i t  c o n t a i n s  an a v e r a g e  c o n c e n t r a t i o n  o f  
p r o t e i n .  The c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  a n d  o f  t h e  b a s a l  p a r t s  
of r e c e p t o r  c e l l s  h a s  t h e  same c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n .  A s i g n i f i -  
c a n t l y  more i n t e n s i v e  r e a c t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  
c e l l s  l y i n g  b e l o w  t h e  b a s a l  membrane.  The l a t t e r  do n o t  c o m p l e t e l y  
f i t  t h e  b a s a l  membrane c l o s e l y ,  b u t  e v e n  w i t h  t h e  a i d  o f  a l i g h t  
m i c r o s c o p e  i t  i s  d i f f i c u l t  t o  s a y  w h e t h e r  t h i s  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  
b e g i n n i n g  o f  t h e  Clevelopment  of t h e  b a s i l a r  membrane .  C a r b o x y l  
g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  as w e l l  a s  t o t a l  p r o t e i n  and  a s m a l l  con-  
c e n t r a t i o n  of p r o t e i n ,  a r e  r e v e a l e d  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n s  o f  r e c e p t -  
or c e l l s  a n d  i n  t h e  t e c t o r i a l  membrane ,  A somewha t  l o w e r  c o n c e n t r a -  
t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  n u c l e a r  membranes o f  r e c e p t o r  and  s u p p o r t i n g  
c e l l s  a n d  i n  t h e  n u c l e o l u s  o f  r e c e p t o r  c e l l s .  The c h r o m a t i n  o f  t h e  
n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  t h e  n u c l e o l i  a n d  t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s  h a v e  a n  a v e r a g e  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n .  A w e a k e r  c o n c e n -  
t r a t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  h a i r s .  T h u s ,  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t o t a l  
p r o t e i n  i n  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  d o e s  n o t  c o m p l e t e l y  
c o r r e s p o n d ,  a n d  d i f f e r s  i n  a number  o f  d e t a i l s .  The s m a l l  i n t e n s i t y  
o f  r e a c t i o n  i n  t h e  a p i c a l  p a r t s  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  c e l l s  
and  i n  t h e  t e c t o r i a l  membrane i s  g e n e r a l  a n d  i n v a r i a b l e  f o r  t h e s e  
r e a c t i o n s .  

A t  t h e  a n t e r i o r  e n d  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l ,  w h i c h  c o n t i n u e s  t o  
g row,  t h e  f o r m a t i o n  o f  new f o l d s  o f  t h e  t egumen tum v a s c u l o s u m  i s  ob-  
s e r v e d .  They  a r e  l a i d  down i n  t h e  f o r m  o f  a d e n s e  r o u n d  a c c u m u l a t i o n  
o f  c e l l s  w i t h  a n  e v e n ,  r o u n d ,  e x t e r n a l  e d g e .  Then i n s i d e  s u c h  a n  
a c c u m u l a t i o n  i s  f o r m e d  t h e  b e g i n n i n g  o f  a n a r r o w ,  t h e n  b r o a d ,  lumen 
i n t o  w h i c h  grow t h e  c a p i l l a r i e s  and  c e l l s  o f  c o n n e c t i v e  t i s s u e .  The 
c o n f i g u r a t i o n  o f  t h e  f o l d s  o f  t h e  t egumen tum v a s c u l o s u m  c h a n g e s  a t  
t h i s  s t a g e ;  t h e y  become r o u n d  w i t h  a b r o a d e r  lumen a n d  b e g i n  t o  d i f f e r  
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i n  l e n g t h .  Bu t  e v e n  p a r t  o f  t h e  f o r m e r  n a r r o w  l o n g e r  f o l d s  w i t h  a 
n a r r o w  lumen r e m a i n s .  C y t o l o g i c a l  a n d  c y t o c h e m i c a l  c h a n g e s  i n  t h e  
t egumen tum v a s c u l o s u m  are  n o t  n o t e d  a t  t h i s  s t a g e ;  m o r e o v e r ,  a c e r -  
t a i n  i n c r e a s e  i n  t h e  r e a c t i o n  f o r  D N A  a n d  R N A ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  
c a r b o x y l  g r o u p s  of p r o t e i n  m o l e c u l e s  i s  o b s e r v e d .  

The c o c h l e a r  g a n g l i o n  d o e s  n o t  n o t i c e a b l y  c h a n g e  i n  c o m p a r i s o n  
w i t h  p r e c e d i n g  s t a g e s .  The  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s ,  t o t a l  
p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  i s  s i g n i f i c a n t l y  
l o w e r  i n  it t h a n  i n  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n .  

Toward t h e  1 8 t h - 1 9 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n ,  t h e  a v i a n  C o r t i ' s  o r g a n  
b e g i n s  t o  a c q u i r e  i t s  d e f i n i t i v e  f o r m .  A n a t o m i c a l l y  a l l  t h e  p a r t s  
of  C o r t i ' s  o r g a n  f i r s t  become w e l l  d e v e l o p e d  i n  t h e  p o s t e r i o r  p a r t s  
of t h e  c o c h l e a r  c a n a l :  a n t e r i o r  homogeneous  c e l l s ,  a n t e r i o r  h y a l i n e  
c e l l s  p r o c e e d i n g  f rom t h e  a n t e r i o r  homogeneous  c e l l s ,  t h e  t e c t o r i a l  
membrane a n d  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i t s e l f  a n d  t h e  n e r v e  f i b e r s  
g r o w i n g  i n t o  i t .  I t  i s  d i f f i c u l t  t o  draw a n  i n c o n t r o v e r t i b l e  con-  
c l u s i o n  w i t h  t h e  a i d  o f  a l i g h t  m i c r o s c o p e  i n  r e g a r d  t o  t h e  c o n d i -  
t i o n  a n d  d e g r e e  o f  m a t u r i t y  o f  t h e  s y n a p s e .  I n  t h e  s t r u c t u r e  o f  
t h e  a n t e r i o r  homogeneous  a n d  a n t e r i o r  h y a l i n e  c e l l s ,  i t  i s  s t i l l  / 1 3 8  
n o t  p o s s i b l e  t o  n o t e  any  c l e a r  d i f f e r e n c e .  However  t h e  p o r t i o n  of 
t h e  e p i t h e l i u m  c o r r e s p o n d i n g  t o  homogeneous  c e l l s  i s  r e p r e s e n t e d  by  
a d o u b l e - r o w e d  h i g h  c y l i n d r i c a l  e p i t h e l i u m ,  wh ich  t u r n s  i n t o  a one  
row ( o n e - l a y e r e d )  h i g h  c y l i n d r i c a l  e p i t h e l i u m  o f  t h e  h y a l 5 n e  c e l l s .  
The t e c t o r i a l  membrane a l r e a d y  c o v e r s  t h e  e n t i r e  l e n g t h  o f  t h e  s e n -  
sory e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  b u t  d o e s  n o t  t o u c h  i t s  s e n s o r y  
h a i r s  e v e r y w h e r e .  I t  i s  c o m p l e t e l y  p o s s i b l e  t h a t  t h i s  i s  t h e  r e s u l t  
o f  f i x a t i o n .  R e c e p t o r  c e l l s ,  as b e f o r e ,  f o r m  o n e  l a y e r  o f  c y l i n d r i c -  
a l  e l e m e n t s ,  t h e  h e i g h t  o f  w h i c h  v a r i e s .  The h i g h e s t  c e l l s  a r e  l o -  
c a t e d  i n  t h e  a n t e r i o r  p a r t s  o f  t h e  p a p i l l a .  The c y t o p l a s m  o f  r e -  
c e p t o r  c e l l s  d i f f e r s  s h a r p l y  f rom t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s .  
The b a s e  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l  i s  r o u n d ,  s o m e t i m e s  somewhat  e l o n g a t e d  
i n  t h e  m i d d l e ,  e v i d e n t l y  due  t o  t h e  a p p r o a c h i n g  n e r v e  f i b e r .  The 
n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  axle l o c a t e d  b e l o w  t h e  b a s e  o f  t h e  r e c e p t o r  
c e l l  i n  2 -3  i r r e g u l a r  r o w s .  T h e i r  c y t o p l a s m ,  as b e f o r e ,  i s  v e r y  
l i g h t .  T o n o f i b r i l s  a r e  n o t  s e e n  i n  s u p p o r t i n g  c e l l s .  

N u c l e i c  a c i d s  r e v e a l  a g r e a t e r  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  R N A  
i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  c e l l s  t h a n  i n  s u p p o r t i n g  c e l l s .  The 
i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  for D N A  i s  t h e  same b o t h  i n  n u c l e i  o f  t h e  
r e c e p t o r  a n d  i n  n u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s .  

With r e a c t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i l s  
o r g a n  g i v e s  a r e a c t i o n  o f  a v e r a g e  i n t e n s i t y .  R e c e p t o r  c e l l s  h a v e  a 
g r e a t e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  t h a n  s u p p o r t i n g  c e l l s .  The s e n s o r y  
h a i r s  a r e  somewhat  l i g h t e r  t h a n  t h e  p r o t o p l a s ?  o f  r e c e p t o r  c e l l s .  
The t e c t o r i a l  membrane g i v e s  t h e  m o s t  i n t e n s i v e  r e a c t i o n .  Wi th  a 
r e a c t i o n  f o r  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  t h e  n u c l e a r  mem- 
b r a n e  o f  r e c e p t o r  c e l l s  g i v e s  a v e r y  i n t e n s i v e  r e a c t i o n  s i n c e  t h e  
n u c l e u s  a p p e a r s  t o  b e  s t a i n e d  a l o n g  t h e  p e r i p h e r y .  N u c l e i  o f  s u p -  
p o r t i n g  c e l l s  a r e  l i g h t e r ,  a s  i s  t h e i r  membrane .  The c h r o m a t i n  i n  
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t hem f o r m s  s p a r s e l y  d i s t r i b u t e d  c l u m p s  h a v i n g  an a v e r a g e  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s .  C y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  a s  w i t h  
o t h e r  r e a c t i o n s ,  i s  much l i g h t e r  t h a n  t h e  c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  
w h i c h  i n d i c a t e s  a weak c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  
g r o u p s  i n  them.  

F o l d s  of t h e  t e g u m e n t u m  v a s c u l o s u m  g row i n  l e n g t h .  T h e i r  i n t e r n -  
a l  lumen  g r e a t l y  d e c r e a s e s ,  a n d  t o w a r d  t h e  e n d  o f  t h e  1 6 t h  d a y  o f  
i n c u b a t i o n  i n  t h e  p o s t e r i o r  p a r t  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  t h e y  h a n g  i n  
i t s  c a v i t y  i n  t h e  f o r m  o f  a l o n g  e v e n  f r i n g e .  A s u b d i v i s i o n  o f  t h e  
c e l l s  i n t o  l i g h t  a n d  d a r k  c e l l s  a p p e a r s  i n  t h e i r  e p i t h e l i u m ,  w h i c h  
a p p e a r s  s p e c i a l l y  s h a r p l y  on  p r e p a r a t i o n s  t r e a t e d  for t o t a l  p r o t e i n  
a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s .  The s u b d i v i s i o n  o f  t h e  e p i t h e l i a l  c e l l s  
i n t o  l i g h t  and  d a r k  b e g i n s  i n  t h e  p o s t e r i o r  p a r t  o f  t h e  c o c h l e a r  
c a n a l  a n d  g r a d u a l l y  s p r e a d s  t o w a r d  i t s  summi t  ( t o w a r d  t h e  l a g e n a ) .  
With a r e a c t i o n  for c a r b o x y l  g r o u p s  t h e i r  i n t e n s i t y  i s  s i g n i f i c a n t l y  
h i g h e r  i n  t h e  more d i f f e r e n t i a t e d  p o r t i o n s  o f  t h e  t egumen tum v a s c u -  
l o s u m  a t  t h e  p o s t e r i o r  e n d  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l .  Here t h e r e  a r e  
a l s o  l i g h t  a n d  d a r k  c e l l s  b u t  t h e y  a r e  l e s s  s h a r p l y  d i f f e r e n t i a t e d  
f r o m  o n e  a n o t h e r  i n  c o n c e n t r a t i o n  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  t h a n  t a k e s  
p l a c e  w i t h  t h e  r e a c t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n .  Wi th  t h e  a p p e a r a n c e  o f  
n u c l e i c  a c i d s  t h e  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  l i g h t  a n d  d a r k  c e l l s  a r e  
m a n i f e s t e d  n o t  o n l y  i n  t h e  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n s  f o r  R N A  b u t  a l s o  
i n  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  n u c l e i  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  o f  t h e i r  
c h r o m a t i n .  

Toward  t h e  1 9 - t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  
a r e  s t r e n g t h e n e d  i n  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n .  N e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  
g a n g l i o n ,  as  b e f o r e ,  e x c e e d  c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  i n  
s i z e .  ' l E r o s i o n l t  o f  t h e  n u c l e o l i  a p p e a r s  i n  t h e i r  n u c l e i  on t h e  1 7 t h  
- 1 8 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n .  N u c l e o l i  o f  a m a j o r i t y  o f  n e u r o n s  a r e  d i s -  
t i n g u i s h e d  by t h e  f a c t  t h a t  t r a c e s  a p p e a r  i n  them d i r e c t e d  f r o m  t h e  
c e n t e r  o f  t h e  n u c l e o l u s  t o  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  n u c l e u s  w h e r e  ac- /139  
c u m u l a t i o n s  o f  c h r o m a t i n  a r e  l o c a t e d .  T h i s  i s  e s p e c i a l l y  c l e a r  w i t h  
r e a c t i o n  for c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  A t  t h e  same t i m e  
t h e  c y t o p l a s m  o f  a n e u r o n  is d a r k  b u t  t h e  c a r b o x y l  g r o u p s  i n  i t  a r e  
d i s t r i b u t e d  i r r e g u l a r l y :  t h e  h i g h e s t  c o n c e n t r a t i o n  o f  them i s  ob-  
s e r v e d  i n  t h e  p e r i n u c l e a r  z o n e  a n d  i s  s i g n i f i c a n t l y  s m a l l e r  on t h e  
p e r i p h e r y  o f  t h e  c e l l .  Toward  t h e  1 9 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  t h e  c o c h -  
l e a r  g a n g l i o n  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  a p p r o a c h e s  i t s  d e f -  
i n i t i v e  s t r u c t u r e .  C e l l - s a t e l l i t e s  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by  a v e r y  weak 
r e a c t i o n  €or c a r b o x y l  g r o u p s  and  a r e  b a r e l y  n o t i c e a b l e  among t h e  s i g -  
n i f i c a n t l y  d a r k e r  n e u r o n s .  I n  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  a 
v e r y  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  b o t h  o f  D N A  a n d  R N A  i s  o b s e r v e d .  However 
w i t h  t h e  r e a c t i o n  t o  t o t a l  p r o t e i n  i t s  i n t e n s i t y  i s  r a t h e r  weak .  
The n u c l e o l i  a t  t h e  same t i m e  a r e  s t a i n e d  more d a r k l y  b u t  t h o s e  
" t r a c e s s 1  w h i c h  were  o b s e r v e d  on t h e  1 7 t h - 1 8 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  w i t h  
a r e a c t i o n  t o  c a r b o x y l  g r o u p s  a r e  n o t  s e e n .  

B e g i n n i n g  w i t h  t h e  1 7 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  g l y c o g e n  i n  t h e  s e n -  
s o r y  e p i t h e l i u m  b e g i n s  t o  d e c r e a s e ,  a n d  t o w a r d  t h e  2 n d - 5 t h  d a y  o f  
p o s t n a t a l  l i f e  g l y c o g e n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  i s  n o t  r e v e a l e d  
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h i s t o c h e m i c a l l y .  A t  t h i s  t i m e  i t  i s  f o u n d  o n l y  i n  t h e  e p i t h e l i u m  
o f  t h e  p l a n u m  s e m i l u n a t u m  o f  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a e ,  a n d  a v e r y  i n -  
s i g n i f i c a n t  amount  o f  it i s  f o u n d  i n  t h e  m a r g i n a l  p o r t i o n s  o f  t h e  
t egumen tum v a s c u l o s u m .  

The  c h a n g e s  i n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  v i s i b l e  
u n d e r  a l i g h t  m i c r o s c o p e  a r e  p r a c t i c a l l y  t e r m i n a t e d .  D i r e c t l y  a f t e r  
p e c k i n g  o u t  t h e r e  i s  o b s e r v e d  a r a t h e r  s t r o n g  i n c r e a s e  i n  t h e  i n t e n -  
s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  R N A ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  
p r o t e i n  m o l e c u l e s  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  ( F i g .  6 6 ) .  
L a t e r  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e s e  r e a c t i o n s  n o t i c e a b l y  d e c r e a s e s .  How- 
e v e r  s e v e r a l  c h a n g e s  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e s e  s u b s t a n c e s  ob -  
s e r v e d  a f t e r  p e c k i n g  o u t  c a n  b e  a s s o c i a t e d  w i t h  n o t  o n l y  t h e  p r o c e s s  
o f  d i f f e r e n t i a t i o n  b u t  a l s o  t h e  i n f l u e n c e  o f  t h e  s p e c i f i c  f u n c t i o n  
o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  w h i c h  h a s  b e g u n .  I n  t h e  g i v e n  case  i t  i s  d i f -  
f i c u l t  t o  j u d g e  t h i s ,  s i n c e  t h e  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  s p e c i f i c  f u n c -  
t i o n i n g  o f  C o r t i ' s  o r g a n  a n d  t h e  g e n e r a l  e x c h a n g e  c y c l e s  i n  C o r t i ' s  
o r g a n  o f  b i r d s  h a s  n o t  b e e n  i n v e s t i g a t e d  t o  d a t e .  D i f f e r e n t i a t i o n  
o f  t h e  e n t i r e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i s  c o m p l e t e l y  
t e r m i n a t e d  o n l y  a f t e r  b i r t h .  

L i k e w i s e  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  t egumen tum v a s c u l o s u m  on 
t h e  e n t i r e  l e n g t h  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  i s  t e r m i n a t e d  i n  t h e  p o s t -  
n a t a l  p e r i o d .  I t s  f o l d s  a r e  made more c o m p l e x  a n d  some o f  them 
b r a n c h .  The i n t e r n a l  c a v i t y  o f  t h e  f o l d  i s  c o m p l e t e l y  f i l l e d  w i t h  
b l o o d  c a p i l l a r i e s  a n d  c o n n e c t i v e  t i s s u e  c e l l s ,  b u t  p a r t i a l l y  s i m p l y  
g rows  o v e r .  The t egumen tum v a s c u l o s u m  f o r m i n g  t h e  e p i t h e l i a l  c e l l s  
becomes  s i g n i f i c a n t l y  l a r g e r  a n d  t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  d a r k  and  
l i g h t  c e l l s  becomes  much c l e a r e r .  Even t h e i r  c o n f i g u r a t i o n  c h a n g e s .  
The  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  e p i t h e l i a l  c e l l s  a n d  b l o o d  c a p i l l a r i e s  b e -  
comes more i n t i m a t e .  I n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  f o r  n u c l e i c  a c i d ,  
t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  i n c r e a s e s .  

The f i n a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  a l s o  t a k e s  
p l a c e  i n  t h e  p o s t n a t a l  p e r i o d .  Each  g a n g l i o u s  c e l l  i s  s u r r o u n d e d  
b y  a c a p s u l e .  The c e l l u l a r  body  o f  a n e u r o n  s i g n i f i c a n t l y  i n c r e a s e s  
d u e  t o  c y t o p l a s m .  The d i m e n s i o n s  o f  a n u c l e u s  r e m a i n  p r a c t i c a l l y  
u n c h a n g e d ,  a n d  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  a r e  d i s t i n g u i s h e d  
b y  t h e  c o m p a r a t i v e l y  s m a l l  n u c l e u s .  N i s s l ' s  s u b s t a n c e  a p p e a r s  i n  
t h e  c y t o p l a s m  o f  n e u r o n s ;  t h e  c l u m p s  o f  i t  a r e  b a s i c a l l y  l o c a t e d  a- 
l o n g  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  c e l l .  The i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  R N A ,  
t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  i n  t h e  c y -  
t o p l a s m  o f  t h e  n e u r o n s  i n c r e a s e s .  The g r e a t e s t  i n t e n s i t y  o f  t h e s e  
r e a c t i o n s  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  p r o c e s s e s  o f  t h e  n e u r o n  a n d ,  c o r r e s -  
p o n d i n g l y ,  i n  t h e  n e r v e  f i b e r s .  From t h e  2nd d a y  a f t e r  b i r t h  i t  i s  
p o s s i b l e  t o  o b s e r v e  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  among /140 
i n d i v i d u a l  n e u r o n s  i n  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n ,  w h i c h  u s u a l l y  i n d i c a t e s  
a b e g i n n i n g  o f  f u n c t i o n i n g .  A c c o r d i n g  t o  m o r p h o l o g i c a l  d a t a  t h e  f i -  
n a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n  a l l  o f  i t s  p a r t s  i n c l u d i n g  
t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  i s  t e r m i n a t e d  on  t h e  1 5 t h - 2 0 t h  d a y  o f  p o s t -  
n a t a l  l i f e .  
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E l e c t r o n  m i c r o s c o p i c  i n v e s t i g a t i o n s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  a c h i c k  
o f  1 8 - 2 1  d a y s  i n c u b a t i o n  a n d  f r o m  t h e  5 t h - 9 t h  d a y  o f  p o s t n a t a l  l i f e  
showed t h a t  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  a t  t h e  
b a s e  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  i s  t e r m i n a t e d  on  t h e  1 5 t h - 1 6 t h  d a y  o f  i n -  
c u b a t i o n ,  a n d  f u r t h e r m o r e  a " m a t u r a t i o n "  o f  s y n a p s e s  t a k e s  p l a c e  
h e r e , w h i c h  i s  e x p r e s s e d  b y  t h i c k e n i n g  o f  s y n a p t i c  membranes ,  i n c r e a s e  
i n  t h e  o s m i o p h i l i c  n a t u r e  a n d  e l e c t r o n  d e n s i t y  a n d  a l s o  by  t h e  a p -  
p e a r a n c e  o f  a c e r t a i n  number  o f  m i t o c h o n d r i a  a n d  s y n a p t i c  v e s i c l e s  
i n  t h e  n e r v e  e n d i n g s .  M o r e o v e r  a number  o f  c h a n g e s  t a k e s  p l a c e  i n  
t h e  t e c t o r i a l  membrane;  i t  i s  t h i c k e n e d  a n d  f i b r i l l a r  s t r u c t u r e s  a p -  
p e a r  i n  i t  i n  p l a c e  o f  t h e  amorphous  s u b s t a n c e .  The i n c r e a s e  i n  t h e  
d e n s i t y  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane i s  e x p r e s s e d  i n  i t s  s h a r p  d i v i s i o n  
f r o m  t h e  s u r r o u n d i n g  f l u i d s  b y  a t h i n  p l a s m a t i c  membrane ,  I n  t h e  
r e c e p t o r  c e l l s  t h e m s e l v e s  t h e  c u t i c u l a r  l a m i n a  i s  s t r e n g t h e n e d , a c -  
q u i r i n g  a t y p i c a l  d e f i n i t i v e  s h a p e  a n d  c o n s i s t i n g  o f  a w e a k l y  o s m i o -  
p h i l i c  homogeneous  s u b s t a n c e  o f  a v e r a g e  e l e c t r o n  d e n s i t y .  J u s t  as  
i n  t h e  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  i n  t h e  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  d e v e l o p s  v e r y  i n t e n s i v e l y ,  w h i c h  e v i d e n t -  
l y  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  i n c r e a s e  i n  c e r t a i n  s e c r e t o r y  p r o c e s s e s .  
B a s i c a l l y  t h e  f u r t h e r  d e v e l o p m e n t  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i s  c o n n e c t e d  w i t h  
t h e  e x t e n s i o n  o f  p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  t o w a r d s  t h e  summit  o f  
t h e  c o c h l e a r  c a n a l .  A s  w a s  n o t e d  a b o v e ,  t h i s  p r o c e s s  c o m p l e t e l y  t e r -  
m i n a t e s  t o w a r d  t h e  1 5 t h - 2 0 t h  d a y  o f  p o s t n a t a l  l i f e  ( d i f f e r e n t i a t i o n  
o f  t h e  l a g e n a  t a k e s  p l a c e  i n d e p e n d e n t l y  o f  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  
C o r t i ' s  o r g a n ) .  The d i v e r g e n c e  w i t h  t h e  p h y s i o l o g i c a l  d a t a  i n  r e -  
g a r d  t o  t h e  e n d  o f  m a t u r a t i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  a n a l y s o r ,  wh ich  r e l a t e  
i t  t o  t h e  3 0 t h  d a y  o f  p o s t n a t a l  l i f e  o f  t h e  c h i c k ,  i n  a l l  p r o b a b i l i -  
t y  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  m a t u r a t i o n  o f  t h e  c e n t e r s  a n d  m y e l i n i z a t i o n  
o f  n e r v e  f i b e r s .  

A H I S T O C H E M I C A L  STUDY OF S P E C I F I C  
A N D  NONSPECIFIC CHOLINESTERASE 

A t  t h e  f i r s t  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t  ( 4 t h - 7 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n )  
t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  g i v e s  a r e a c t i o n  for s p e c i f i c  c h o l i n e s t e r a s e  
( a c e t y l c h o l i n e s t e r a s e - A C E )  wh ich  i s  somewhat  s t r o n g e r  t h a n  i n  t h e  
s u r r o u n d i n g  t i s s u e s .  

On t h e  8 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  a n  i n t e n s i v e  r e a c t i o n  f o r  A C E  on  
t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  g a n g l i o n  a p p e a r s ,  w h i c h  i n c r e a s e s  s i m u l t a n e o u s l y  
w i t h  g r o w t h  o f  t h e  g a n g l i o n ,  a n d  i n d i c a t e s  t h e  v e r y  h i g h  a c t i v i t y  o f  
A C E  i n  i t .  The r e a c t i o n  i n  t h e  c o c h l e a r  p a r t  o f  t h e  g a n g l i o n  i s  
somewhat  w e a k e r  t h a n  i n  t h e  v e s t i b u l a r  p a r t .  The  r e a c t i o n  for n o n -  
s p e c i f i c  c h o l i n e s t e r a s e  (butyrylchoiinesterase-BCE) is p r e s e n t  b u t  
v e r y  weak .  

On t h e  1 2 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  a v e r y  weak p o s i t i v e  r e a c t i o n  f o r  
A C E  a p p e a r s  on t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r ;  a t  t h i s  
s t a g e  i s  f i r s t  o b s e r v e d  a s t r o n g e r  r e a c t i o n  w i t h  b u t y r y l c h o l i n i o d i d e ,  
w h i c h  d e v e l o p s  B C E ,  t h a n  w i t h  a c e t y l t h i q c h o l i n i o d i d e  , w i t h  t h e  a i d  
o f  w h i c h  s p e c i f i c  a n d  n o n s p e c i f i c  c h o l i n e s t e r a s e  a r e  s u m m a r i l y  d e -  
v e l o p e d .  The l o c a l i z a t i o n  o f  enzyme on r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  b o t h  
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cases  c o r r e s p o n d s .  The d e v e l o p i n g  t egumen tum v a s c u l o s u m  h a s  a v e r y  
weak d i f f u s e  r e a c t i o n  f o r  n o n s p e c i f i c  c h o l i n e s t e r a s e  ( C E ) .  The ac- 
t i v i t y  o f  A C E  i s  somewhat  s t r o n g e r  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  
m a c u l a e  t h a n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a e .  G r e a t e r  a c -  
t i v i t y  i s  m a n i f e s t e d  i n  t h e  p l a n a  s e m i l u n a t a  o f  t h e  a m p u l l a e  o f  t h e  
v e r t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  t h a n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  
c r i s t a e .  The same d i s t r i b u t i o n  o f  enzymes  a n d  t h e  same d e g r e e  o f  
i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  i s  p r e s e r v e d  e v e n  on  t h e  1 4 t h  d a y  o f  i n c u b a -  
t i o n .  

S i g n i f i c a n t  c h a n g e s  i n  t h e  a p p e a r a n c e  o f  c h o l i n e s t e r a s e  t a k e  / 1 4 1  
p l a c e  d u r i n g  t h e  p e r i o d  f rom t h e  1 5 t h  t o  t h e  1 9 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n .  
B e g i n n i n g  w i t h  t h e  1 5 t h  d a y ,  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  a p p e a r a n c e  o f  c h o l -  
i n e s t e r a s e  a r e  i n c r e a s e d  w i t h  t h e  a i d  o f  a c e t y l t h i o c h o l i n i o d i d e ,  
w h i c h  s u m m a r i l y  d e v e l o p s  s p e c i f i c  a n d  n o n s p e c i f i c  C E ,  a n d  b u t y r y l -  
t h i o c h o l i n i o d i d e ,  w h i c h  o n l y  d e v e l o p s  n o n s p e c i f i c  CE (BCE).  T h e r e -  
f o r e  t h e  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  w i t h  butyrylthiocholiniodide, n a t u r a l -  
l y  mus t  a l w a y s  b e  l o w e r  t h a n  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  t o t a l  r e a c t i o n  w i t h  
a c e t y l t h i o c h o l i n i o d i d e .  However ,  i n  t h e  e m b r y o g e n e s i s  o f  t h e  s t r u c -  
t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  a c h i c k  embryo w e  f i r s t  r a n  i n t o  a p a r a -  
d o x i c a l  phenomenon ( w h i c h  w a s  a l r e a d y  b r i e f l y  m e n t i o n e d ) :  a r e a c -  
t i o n  c o n d u c t e d  w i t h  b u t y r y l t h i o c h o l i n f o r  d e v e l o p i n g  B C E  p r o v e d  t o  b e  
much more i n t e n s i v e  t h a n  t h e  summary r e a c t i o n  c o n d u c t e d  w i t h  t h e  a i d  
o f  a c e t y l t h i o c h o l i n .  O n l y  t h e  v e s t i b u l a r  a n d  c o c h l e a r  g a n g l i o n  a r e  
an e x c e p t i o n ,  f o r  t h e y  p r e s e r v e  u s u a l  c o r r e l a t i o n s  o f  t h e  p h a s e  r e -  
a c t i o n s .  

Thus  w i t h  t h e  r e a c t i o n  w i t h  a c e t y l t h i o c h o l i n  i n  t h e  r e g i o n  o f  
t h e  c o c h l e a r  c a n a l  o f  a c h i c k  embryo o f  1 9  d a y s  i n c u b a t i o n  t h e  m o s t  
i n t e n s i v e  r e a c t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  on t h e  macu- 
l a  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s y n a p s i s  o f  t h e  n e r v e  f i b e r s  w i t h  t h e  r e c e p -  
t o r  c e l l s .  A r e a c t i o n  o f  a v e r a g e  i n t e n s i t y  i s  o b s e r v e d  i n  C o r t i ' s  
o r g a n  w i t h  t h e  same l o c a l i z a t i o n ,  i . e . ,  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s y n a p s e s  
u n d e r  t h e  b a s e s  o f  t h e  h a i r  c e l l s .  I n  t h e  t egumen tum v a s c u l o s u m  
t h e r e  i s  a g e n e r a l  d i f f u s e  y e l l o w i s h  b a c k g r o u n d .  

I n  t h e  v e s t i b u l a r  p a r t  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h i s  s t a g e  t h e  g r e a t -  
e s t  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  w i t h  a c e t y l c h o l i n  i s  o b s e r v e d  P e s p e c t i v e l y  
i n  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n .  I n  t h e  u t r i c u l a r  a n d  s a c c u l a r  m a c u l a e  
t o t a l  a c t i v i t y  o f  s p e c i f i c  a n d  n o n s p e c i f i c  CE i s  a l s o  m a n i f e s t e d  i n  
t h e  r e g i o n  o f  s y n a p s e s  u n d e r  t h e  b a s e s  o f  t h e  h a i r  c e l l s ;  t h i s  r e a c -  
t i o n  i s  somewhat  w e a k e r  i n  t h e  p e r i p h e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  u t r i c u l a r  
m a c u l a  and  i s  s t r e n g t h e n e d  i n  i t s  c e n t r a l  r e g i o n s .  I n  t h e  c r i s t a e  
t h e  a c t i v i t y  o f  t h e s e  enzymes  i s  a l s o  l o c a t e d  i n  t h e  r e g i o n  o f  s y n -  
a p s e s ,  i . e . ,  u n d e r  t h e  b a s e s  o f  t h e  h a i r  c e l l s .  The  i n t e n s i t y  o f  
t h e  r e a c t i o n  i s  somewhat  s t r o n g e r  i n  t h e  c r i s t a e  o f  b o t h  v e r t i c a l  
s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  ( c o m p l e x  c r i s t a e )  a n d  somewhat  w e a k e r  i n  t h e  am- 
p u l l a r  c r i s t a  o f  a h o r i z o n t a l  ( l a t e r a l )  s e m i c i r c u l a r  c a n a l .  The r e -  
g i o n  o f  t h e  p l a n u m  s e m i l u n a t u m ,  a t  t h e  same t i m e ,  g i v e s  a v e r y  weak 
r e a c t i o n .  Such  a d i s t r i b u t i o n  o f  l o c a l i z a t i o n  a n d  d e g r e e  o f  a c t i v i t y  
o f  enzymes  t a k e s  p l a c e  p r a c t i c a l l y  t h r o u g h o u t  t h i s  e n t i r e  p e r i o d  
( 1 5 - 1 9  d a y s  o f  i n c u b a t i o n )  w i t h  a c e r t a i n  i n c r e a s e  i n  t h e  i n t e n s i t y  
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o f  r e a c t i o n  t o w a r d  t h e  1 9 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n .  

Wi th  t e s t i n g  on t h e  i s o l a t e d  i n n e r  e a r  o f  a c h i c k  o f  1 5 - 1 9  d a y s  
i n c u b a t i o n  for n o n s p e c i f i c  CE w i t h  t h e  a i d  o f  b u t y r y l t h i o c h o l i n e ,  
t h e  w e a k e s t  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  i s  n o t e d  i n  b o t h  g a n g l i a ,  w h i c h  
i n d i c a t e s  t h a t  i n  t h e  l a t t e r  s p e c i f i c  c h o l i n e s t e r a s e  i s  a l m o s t  e x -  
c l u s i v e l y  l o c a l i z e d .  N o n s p e c i f i c  C E  i s  p r e s e n t  h e r e ,  b u t  t o  a s i g -  
n i f i c a n t l y  s m a l l e r  d e g r e e ,  g i v i n g  a s t a i n  w h i c h  i s  somewhat  d a r k e r  
t h a n  t h e  u s u a l  b a c k g r o u n d  s t a i n  i n  r e a c t i o n .  An a l m o s t  e q u a l  i n -  
t e n s i t y  of r e a c t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  b o t h  c a s e s  i n  t h e  r e g i o n  o f  s y n -  
a p s e s  i n  t h e  l a g e n a r  m a c u l a  w h i c h  l e a d s  one  t o  a s sume  t h a t  BCE d e -  
v e l o p e d  b o t h  w i t h  t h e  a i d  o f  a c e t y l t h i o c h o l i n e  a n d  w i t h  b u t y r y l t h i o -  
c h o l i n e  i s  l o c a t e d  h e r e .  However it m u s t  n o t  b e  f o r g o t t e n  t h a t  t h e  
o t h e r  c a s e  may t a k e  p l a c e  h e r e  when ,  i n  t h e  l a g e n a r  m a c u l a ,  b o t h  
s p e c i f i c  C E ,  r e v e a l e d  o n l y  w i t h  t h e  a i d  o f  a c e t y l t h i o c h o l i n e ,  a n d  a 
t h i r d  C E ,  r e v e a l e d  o n l y  w i t h  t h e  a i d  o f  b u t y r y l t h i o c h o l i n e ,  a r e  p r e -  
s e n t  i n  e q u a l  a m o u n t s .  I n  t h i s  c a s e  we w i l l  a l s o  h a v e  a n  e q u a l  i n -  
t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  w i t h  b o t h  means o f  d e t e r m i n a t i o n .  The i n s i g n i f -  
i c a n t  d i v e r g e n c e s  i n  t h e  l o c a l i z a t i o n  o f  enzyme w i t h  b o t h  t h e s e  r e -  
a c t i o n s  l e a d s  t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  i n  t h e  g i v e n  c a s e  we a r e  d e a l -  
i n g  j u s t  w i t h  t h e  l a t t e r  a s s u m p t i o n .  The r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  
C o r t i ' s  o r g a n  a n d  t h e  n e r v e  f i b e r s  a s c e n d i n g  t o  i t  g i v e  a more i n -  / 1 4 2  
t e n s i v e  r e a c t i o n  w i t h  b u t y r y l t h i o c h o l i n e  t h a n  w i t h  a c e t y l t h i o c h o l i n e  
a t  t h i s  s t a g e .  T h e r e f o r e  it i s  p o s s i b l e  t o  a s sume  t h e  p r e s e n c e  o f  
some t h i r d  c h o l i n e s t e r a s e  h e r e  w h i c h ,  i n  c o n t r a s t  t o  B C E ,  i s  n o t  r e -  
v e a l e d  w i t h  t h e  a i d  o f  a c e t y l t h i o c h o l i n e  b u t  o n l y  w i t h  t h e  a i d  o f  
b u t y r y l t h i o c h o l i n e .  I t  i s  d i f f i c u l t  t o  come t o  a c o n c l u s i o n  w h e t h e r  
or n o t  a s p e c i f i c  C E  i s  p r e s e n t  h e r e ,  s i n c e  i n  t h e  g i v e n  s i t u a t i o n  
i t  i s  p o s s i b l e  t o  h a v e  two  c a s e s :  e i t h e r  s p e c i f i c  c h o l i n e s t e r a s e  i s  
a b s e n t  h e r e ,  w h i c h  i s  d i f f i c u l t  t o  a l l o w ,  or h e r e  a r e  c o n t a i n e d  o n l y  
B C E  a n d  t h e  t h i r d  C E  r e v e a l e d  o n l y  w i t h  b u t y r y l t h i o c h o l i n e .  The 
s e c o n d  o f  t h e s e  p o s s i b l e  a s s u m p t i o n s  seems  t o  u s  t o  b e  t h e  more 
p r o b a b l e ;  n a m e l y ,  t h a t  s p e c i f i c  C E  i s  p r e s e n t  h e r e  w h i c h  i s  r e v e a l e d  
by a c e t y l t h i o c h o l i n e  i n  a l a r g e  a m o u n t ,  or t h e  more a c t i v e ,  t h i r d  C E  
wh ich  i s  r e v e a l e d  o n l y  b y  b u t y r y l t h i o c h o l i n e .  

All t h e  p a r t s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s ,  ? . e . ,  t h e  m a c u l a r  
and  s a c c u l a r  m a c u l a e  a n d  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a e  o f  a l l  t h r e e  s e m i c i r c u -  
l a r  c a n a l s  g i v e  i n  t u r n  a s i g n i f i c a n t l y  more i n t e n s i v e  r e a c t i o n  w i t h  
b u t y r y l t h i o c h o l i n e  t h a n  w i t h  a c e t y l t h i o c h o l i n e .  The d e g r e e  o f  e n -  
zyme a c t i v i t y  i n  them i s  more or l e s s  e q u a l .  T h i s  i n d i c a t e s  t h e  
e q u a l  t o t a l  enzyme a c t i v i t y  o f  B C E  a n d  t h e  t h i r d  C E .  The p l a n a  s e m i -  
l u n a t a  o f  t h e  a m p u l l a e  o f  t h e  v e r t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a r e  w e l l  
r e v e a l e d  w i t h  t h i s  r e a c t i o n ,  w h e r e  e v i d e n t l y  a t  t h i s  s t a g e  t h e r e  i s  
p r i m a r i l y  t h e  t h i r d  C E .  

T h e s e  c o r r e l a t i o n s  w h i c h  a p p e a r  c l e a r l y  on  t h e  1 9 t h  d a y  o f  i n -  
c u b a t i o n ,  g r a d u a l l y  grow f r o m  t h e  1 2 t h  t o  t h e  1 9 t h  d a y  and  a r e  f i r s t  
n o t e d  i n  t h e  c o c h l e a r  c a n a l .  I t  i s  p o s s i b l e  t o  a s sume  t h a t  t h i s  
t h i r d  c h o l i n e s t e r a s e  w h i c h  r e a c t s  o n l y  w i t h  b u t y r y l t h i o c h o l i n e  a n d  
d o e s  n o t  r e a c t  w i t h  a c e t y l t h i o c h o l i n e  f i r s t  a p p e a r s  on t h e  1 2 t h  d a y  
o f  i n c u b a t i o n  a n d  g r a d u a l l y  d e v e l o p s  t o  t h e  1 9 t h  d a y .  
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I n  g e n e r a l ,  t h e  d e s c r i b e d  d i s t r i b u t i o n  o f  A C E ,  BCE a n d  t h e  
t h i r d  C E  r e a c t i n g  w i t h  b u t y r y l t h i o c h o l i n i o d i d e  i s  p r e s e r v e d  w i t h  
v e r y  s m a l l  c h a n g e s  t o  t h e  3 1 s t  d a y  a f t e r  h a t c h i n g ,  ; . e . ,  t h e  d a y  
when,  a c c o r d i n g  t o  p h y s i o l o g i c a l  d a t a ,  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  a l l  p a r t s  
o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  b i r d s  a r e  a l m o s t  t o t a l l y  c o m p l e t e d .  

I n  t h e  l a s t  d a y  o f  i n c u b a t i o n  a t  t h e  t i m e  o f  p e c k i n g  o u t  a n d  3 
d a y s  a f t e r  p e c k i n g  o u t  i n  t h e  v e s t i b u l a r  a n d  c o c h l e a r  g a n g l i o n  r e -  
a c t i o n s  o n l y  f o r  A C E  a r e  o b s e r v e d .  The i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  w i t h  
b u t y r y l t h i o c h o l i n e  d r o p s  s h a r p l y  a n d  a p p r o a c h e s  t h e  s t a g e  o f  t h e  
b a c k g r o u n d  s t a i n i n g  o f  s u r r o u n d i n g  t i s s u e s .  Such  a n  a r r a n g e m e n t  i s  
a l s o  p r e s e r v e d  t o  t h e  3 1 s t  d a y  o f  p o s t n a t a l  l i f e .  I n  t h e  p o s t n a t a l  
p e r i o d  t h e  p r e s c r i b e d  t o t a l  r e a c t i o n  w i t h  a c e t y l t h i o c h o l i n i o d i d e  i n  
n o  way d i f f e r s  f r o m  t h a t  d e s c r i b e d  a b o v e  on  t h e  1 9 t h  d a y  o f  i n c u b a -  
t i o n .  A s  b e f o r e ,  g r e a t e r  a c t i v i t y  i s  d e t e r m i n e d  i n  t h e  c o c h l e a r  
a n d  v e s t i b u l a r  g a n g l i a  t h a n  i n  t h e  r e g i o n  o f  s y n a p s e s  i n  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  o f  t h e  l a g e n a r  m a c u l a  i n  t h e  c r i s t a e  o f  v e r t i c a l  a n d  h o r -  
i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a n d  i n  t h e  s a c c u l a r  a n d  u t r i c u l a r  m a c u l a ,  
w h e r e b y  i n  t h e  l a t t e r  enzyme a c t i v i t y  somewhat  i n c r e a s e s  on t h e  p e r -  
i p h e r y  o f  t h e  m a c u l a  a n d  i s  e q u a l l y  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  s a c c u l u s .  I n  
t h e  r e m a i n i n g  p a r t s  o f  t h e  i n n e r  e a r  u n i f o r m  b a c k g r o u n d  s t a i n i n g  i s  
o b s e r v e  d . 

Upon r e a c t i o n  w i t h  b u t y r y l t h i o c h o l i n i o d i d e  a s h a r p  i n c r e a s e  i n  
enzyme a c t i v i t y  i s  o b s e r v e d  w h i c h  i s  e v i d e n t l y  due  t o  t h e  t h i r d  C E  
i n  a l l  s y n a p t i c  r e g i o n s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  a l l  r e c e p t o r  
o r g a n s  o f  t h e  i n n e r  e a r ,  w i t h o u t  e x c e p t i o n .  I t  i s  a b s e n t  o n l y  i n  
t h e  g a n g l i o u s  c e l l s  o f  b o t h  g a n g l i a ,  w h e r e  on t h e  c o n t r a r y  a s h a r p  
d r o p  o f  B C E  i s  o b s e r v e d .  An e s p e c i a l l y  i n t e n s i v e  i n c r e a s e  i s  ob -  
s e r v e d  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  l a g e n a r  m a c u l a  and  i n  t h e  / 1 4 3  
p l a n a  s e m i l u n a t a  o f  t h e  a m p u l l a e  o f  t h e  v e r t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l .  
Enzyme a c t i v i t y  i n c r e a s e s  v e r y  s i g n i f i c a n t l y  upon r e a c t i o n  w i t h  bu -  
t y r y l t h i o c h o l i n e  i n  t h e  u t r i c u l a r  a n d  s a c c u l a r  m a c u l a  and  i n  t h e  
c r i s t a e  o f  a l l  t h r e e  a m p u l l a e .  Enzyme a c t i v i t y  o f  B C E  i n  t h e  r e g i o n  
of  t h e  p l anum s e m i l u n a t u m  on o n e  o f  t h e  w a l l s  o f . t h e  a m p u l l a  o f  t h e  
h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  i s  d i f f u s e  i n  c o n t r a s t  t o  i t s  c l e a r  
l o c a l i z a t i o n  i n  t h e  p l anum s e m i l u n a t u m  o f  t h e  a m p u l l a e  o f  b o t h  v e r -  
t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  I n  t h e  t egumen tum v a s c u l o s u m ,  as  b e f o r e ,  
t h e r e  i s  o b s e r v e d  o n l y  a weak b a c k g r o u n d  s t a i n i n g ,  a t t e s t i n g  t o  t h e  
p r e s e n c e  o f  i n s i g n i f i c a n t  enzyme a c t i v i t y  o f  B C E  i n  i t .  

I t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  t h i s  t h i r d  C E  i s  n o t  b l o c k e d  b y  
i n h i b i t o r s  s p e c i f i c  for B C E ;  h o w e v e r ,  we w e r e  n o t  e s p e c i a l l y  o c c u p i e d  
w i t h  t h e  q u e s t i o n  o f  t h e  n a t u r e  a n d  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  t h i r d  C E .  
I n  o r d e r  t o  d e t e r m i n e  t h i s  v e r y  p r e c i s e l y ,  q u a n t i t a t i v e  a n d  q u a l i -  
t a t i v e  b i o c h e m i c a l  s t u d i e s  a r e  n e c e s s a r y .  

Thus  i n v e s t i g a t i o n  o f  c h o l i n e s t e r a s e  i n  t h e  p r o c e s s  o f  embryo-  
g e n e s i s  o f  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  a c h i c k  embryo 
shows t h a t  t h e  l o c a l i z a t i o n  o f  s p e c i f i c  c h o l i n e s t e r a s e  (ACE) i n  r e -  
c e p t o r  s t r u c t u r e s  a n d  i n  t h e  g a n g l i a  o f  t h e  e i g h t h  n e r v e  c h a n g e s  i n  
s t r i c t  c o r r e s p o n d e n c e  w i t h  m o r p h o l o g i c a l  p r o c e s s e s  t a k i n g  p l a c e  i n  
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t hem.  T h u s  t h e  a p p e a r a n c e  o f  i n t e n s e  a c t i v i t y  o f  A C E  i n  t h e  r u d i -  
men t  o f  t h e  g a n g l i o n  on t h e  8 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  
a p p e a r a n c e  o f  p r o c e s s e s  o f  g a n g l i o u s  c e l l s  w h i c h  a r e  w e l l  i m p r e g n a t -  
e d  w i t h  s i l v e r  a n d  osmium f o r m i n g  n e r v e  f i b e r s  w h i c h  b e g i n  t o  grow 
up  t o  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  a n d  p a r t i a l l y  i n s i d e  t h e  l a t t e r .  

P r e c i s e l y  t h e  same a p p e a r a n c e  o f  a p o s i t i v e  r e a c t i o n  f o r  A C E  on 
t h e  1 2 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  i n  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  
c o r r e s p o n d s  w i t h  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  f o r m a t i o n  o f  s y n a p s e s  b e t w e e n  
n e r v e  f i b e r s  a n d  b a s a l  p a r t s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  g r o w i n g  i n t o  r e c e p t o r  
e p i t h e l i u m .  The g r e a t  i n t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  f o r  A C E  a n d  r e c e p -  
t o r  s t r u c t u r e s  o f  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  e v i d e n t l y  i s  c o n n e c t e d  w i t h  
t h e  more m a s s i v e  s y n a p t i c  a p p a r a t u s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r  c e l l s  
i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  c o c h l e a r  r e c e p t o r  c e l l s .  T h i s  a s s u m p t i o n  i s  
c o n f i r m e d  b y  t h e  g r e a t  a c t i v i t y  o f  A C E  i n  t h e  c e n t e r  o f  c o c h l e a r  
m a c u l a  w h e r e  t h e r e  a r e  b a s i c a l l y  Type I r e c e p t o r  c e l l s  w i t h  p o w e r f u l  
s c y p h o i d  s y n a p s e s .  

U n f o r t u n a t e l y  i t  w a s  d i f f i c u l t  f o r  u s  t o  d raw a p a r a l l e l  b e t w e e n  
d e v e l o p m e n t  o f  m o r p h o l o g i c a l  s t r u c t u r e s  a n d  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  ac- 
t i v i t y  o f  t h e  t h i r d  n o n s p e c i f i c  C E  w h i c h  i s  s t r e n g t h e n e d  t o w a r d  t h e  
1 3 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n ,  i n s o f a r  as w e  do  n o t  know t h e  f u n c t i o n  o f  
t h i s  c h o l i n e s t e r a s e ,  a n d  t h e r e f o r e  w e  c a n n o t  e v e n  t h e o r i z e  w h i c h  
c y t o p l a s m a t i c  s t r u c t u r e s  i t  may b e  c o n n e c t e d  w i t h .  

H I S T O C H E M I C A L  S T U D I E S  O F  RESPIRATORY ENZYMES 

I n  t h e  f i r s t  h a l f  o f  i n c u b a t i o n  ( 4 t h  t h r o u g h  1 0 t h  d a y )  a v e r y  
s t r o n g  r e a c t i o n  f o r  s u c c i n a t e d e h y d r o g e n a s e  (SDH) i s  o b s e r v e d  i n  a l l  
t i s s u e s  o f  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r .  The i n t e n s i t y  o f  t h e  re- 
a c t i o n  i s  v e r y  g r e a t  b u t  it t a k e s  p l a c e  s p e c i f i c a l l y ;  i . e . ,  enzyme 
a c t i v i t y  i s  o b s e r v e d  o n l y  i n  t h e  m i t o c h o n d r i a .  A s t i l l  more i n t e n -  
s i v e  r e a c t i o n  i s  o b s e r v e d  on t h e  1 0 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  i n  t h e  a s -  
c e n d i n g  n e r v e  f i b e r s .  

B e g i n n i n g  w i t h  t h e  1 1 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n ,  t h e  d e c r e a s e  i n  i n -  
t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  for S D H  i n  a l l  s u p p o r t i n g  a n d  t e g u m e n t a l  t i s s u e s  
o f  t h e  i n n e r  e a r  a n d  a c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  enzyme a c t i v i t y  o f  t h e  
S D H  i n  t h e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  i s  o b s e r v e d  e v e n  i n  t h e  a s c e n d i n g  
n e r v e  f i b e r s .  A l s o ,  t h e  r o o f  o f  t h e  a m p u l l a  becomes  more t r a n s p a r -  
e n t ,  a n d  w e a k  o u t l i n e s  o f  t h e  p l a n a  s e m i l u n a t a  a r e  o b s e r v e d  e v e n  i n  
t h e  a m p u l l a e  o f  t h e  v e r t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  I n  a l l  t h e s e  f o r -  
m a t i o n s  a c t i v i t y  o f  S D H ,  a s  b e f o r e ,  i s  m a n i f e s t e d  i n  t h e  m i t o c h o n -  
d r i a .  On t h e  1 4 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  enzyme a c t i v i t y  o f  S D H  i n  a l l  /144  
t i s s u e  somewhat  i n c r e a s e s ,  b u t  t h e  n e r v e  f i b e r s  a s c e n d i n g  t o  t h e  r e -  
c e p t o r  f o r m a t i o n s  s t i l l  s t a n d  o u t  c l e a r l y  a g a i n s t  i t s  b a c k g r o u n d .  
I n  t h e  c o c h l e a r  c a n a l ,  m o r e o v e r ,  a v e r y  i n t e n s i v e  r e a c t i o n  i s  ob-  
s e r v e d  on t h e  I c t i p s r l  o f  t h e  f o l d s  o f  t h e  t egumen tum v a s c u l o s u m .  The 
v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  i s  d i s t i n g u i s h e d  b y  i t s  v e r y  i n t e n s i v e  r e a c t i o n  
f o r  SDH o f  a l l  t i s s u e s ,  b u t  e v e n  s o  it i s  p o s s i b l e  t o  d i s t i n g u i s h  
t h e  b e g i n n i n g  f o r m a t i o n  o f  t h e  p l a n a  s e m i l u n a t a  i n  t h e  t r a n s p a r e n t  
a m p u l l a e .  I n  a d d i t i o n ,  i n  t h e  u t r i c u l a r  a n d  s a c c u l a r  m a c u l a e  t h e  
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s t r e n g t h e n i n g  o f  enzyme a c t i v i t y  i n  t h e i r  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  as 
w e l l  as  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  l a g e n a r  m a c u l a  a n d  C o r t i ' s  
o r g a n ,  i s  n o t  n o t e d .  

I n  t h e  c o u r s e  o f  1 5 - 1 7  d a y s  o f  i n c u b a t i o n  t h e  p r o c e s s  o f  " l i g h t -  
e n i n g "  s u p p o r t i v e  s t r u c t u r e s  i s  n o t e d ;  i . e . ,  t h e r e  i s  a d e c r e a s e  i n  
t h e i r  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  S D H .  A t  t h e  same t i m e ,  a n  i n c r e a s e  
i n  t h e  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  v a r i o u s  
r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  t a k e s  p l a c e .  T h i s  p r o c e s s  a p -  
p e a r s  e a r l i e s t  i n  t h e  c o c h l e a r  c a n a l ,  b o t h  i n  t h e  l a g e n a r  m a c u l a  a n d  
i n  C o r t i ' s  o r g a n .  I n  t h e  v e s t i b u l a r  p a r t ,  i n t e n s i t y  of r e a c t i o n  i n  
t h e  p e r i p h e r a l  p a r t s  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  i n c r e a s e s .  A s  f a r  a s  
t h e  a m p u l l a e  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a r e  c o n c e r n e d ,  t h e i r  r e c e p -  
t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a e  h a s  a l m o s t  t h e  same enzyme a c t i v i t y  
o f  S D H  as t h e  l i n i n g  e p i t h e l i u m .  

On t h e  1 9 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  i n  a l l  t i s s u e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  
o f  b i r d s  enzyme a c t i v i t y  o f  SDH i s  s t i l l  m a i n t a i n e d ,  a l t h o u g h  e v e n  
l e s s  i n t e n s i v e  t h a n  a t  t h e  p r e c e d i n g  s t a g e s .  I n  t h e  c o c h l e a r  c a n a l ,  
a h i g h  enzyme a c t i v i t y  o f  S D H  i s  n o t e d  i n  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  a n d  
i n  t h e  f o l d s  o f  t h e  t egumen tum v a s c u l o s u m .  A somewhat  w e a k e r ,  b u t  
s t i l l  h i g h ,  a c t i v i t y  t a k e s  p l a c e  i n  t h e  n e r v e  f i b e r s  a s c e n d i n g  t o  
t h e  l a g e n a r  m a c u l a ,  a n d  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  l a g e n a r  
m a c u l a .  I n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  t h e  r e a c t i o n  is 
s i g n i f i c a n t l y  w e a k e r ,  a l t h o u g h  i t  d o e s  e x c e e d  t h e  r e a c t i o n  o f  t h e  
s u r r o u n d i n g  t i s s u e s .  

I n  t h e  a m p u l l a e  o f  t h e  v e r t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  a v e r y  s t r o n g  
enzyme a c t i v i t y  i s  o b s e r v e d  on t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  p l a n a  s e m i l u n a t a ,  
e v i d e n t l y  a l o n g  t h e  p a t h  o f  a b l o o d  v e s s e l .  A somewhat  w e a k e r  ac- 
t i v i t y  i s  p r e s e n t  i n  t h e  a s c e n d i n g  n e r v e  f i b e r s ,  a n d  t h e r e  i s  a 
s t i l l  w e a k e r  r e a c t i o n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a e .  
I n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  of t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  i n  g e n e r a l  t h e r e  
i s  o b s e r v e d  a v e r a g e  enzyme a c t i v i t y  w h i c h  i s  somewhat  s t r e n g t h e n e d  
t o w a r d  i t s  a n t e r i o r ,  e l e v a t e d  e n d .  

I n  e a c h  a m p u l l a  o f  v e n t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  t h e  p l a n a  s e m i -  
l u n a t a  a r e  c o n n e c t e d  by  two  n a r r o w  s t r i a ,  o u t s t a n d i n g  by  r e a s o n  o f  
t h e i r  h i g h  enzyme a c t i v i t y .  They  p a s s  a l o n g  t h e  b a s e  o f  t h e  c r i s t a  
a n d  c o n s i s t  o f  c e l l s  r i c h  i n  m i t o c h o n d r i a  w h i c h  s u r r o u n d . a l 1  r e c e p -  
t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  and  a r e  e s p e c i a l l y  c l e a r -  
l y  p r o n o u n c e d  i n  f i s h e s .  I n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  s a c c u l a r  
m a c u l a ,  enzyme a c t i v i t y  i s  w e a k e r  t h a n  i n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  a n d  
i s  somewhat  i n c r e a s e d  t o w a r d  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  m a c u l a .  An a v e r -  
a g e  enzyme a c t i v i t y  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  a m p u l l a  o f  a h o r i z o n t a l  c a n a l  
i n  t h e  a s c e n d i n g  n e r v e  f i b e r s  a n d  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  The 
p l a n u m  s e m i l u n a t u m  i s  n o t  d e v e l o p e d  h e r e .  A v e r y  h i g h  a c t i v i t y  i s  
n o t e d  i n  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n .  

T h i s  p r o c e s s  o f  t h e  " l i g h t e n i n g f f  o f  s u p p o r t i v e  e p i t h e l i a l  a n d  
c o n n e c t i v e  t i s s u e  s t r u c t u r e s  of t h e  membranous l a b y r i n t h ,  i . e . ,  a 
w e a k e n i n g  o f  enzyme a c t i v i t y  o f  SDH i n  t h e m ,  w i t h  a s i m u l t a n e o u s  
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i n c r e a s e  o f  SDH a c t i v i t y  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  c o n t i n u e s  u n t i l  
t h e  moment o f  p e c k i n g  o u t  a n d  i n  t h e  f i r s t  d a y s  of p o s t n a t a l  l i f e .  

Toward t h e  3 r d  d a y  o f  p o s t n a t a l  l i f e ,  e p i t h e l i a l  a n d  c o n n e c t i v e  / 1 4 5  
t i s s u e  p a r t s  o f  t h e  i n n e r  e a r  become c o m p l e t e l y  t r a n s p a r e n t  a n d  c o l -  
o r l e s s .  Enzyme a c t i v i t y  o f  S D H  i n  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n ,  t egumen tum 
v a s c u l o s u m ,  t h e  l a g e n a r  m a c u l a  a n d  C o r t i ' s  o r g a n  s i g n i f i c a n t l y  d e -  
c r e a s e s ,  a l t h o u g h  i n  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  a n d  i n  t h e  n e r v e s  a s c e n d -  
i n g  t o  t h e  l a g e n a r  m a c u l a  it s t i l l  r e m a i n s  h i g h e r  t h a n  a v e r a g e .  A 
s i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r  enzyme a c t i v i t y  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  v e s t i b u l a r  
p a r t  o f  t h e  l a b y r i n t h  a n d  i n  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n .  
J u s t  as i n  t h e  c o c h l e a r  c a n a l ,  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  a n d  e p i t h e l i a l  
p a r t s  h e r e  a r e  t r a n s p a r e n t  and  c o m p l e t e l y  c o l o r l e s s .  Enzyme a c t i v i -  
t y  i n  t h e  s a c c u l a r  m a c u l a  i n c r e a s e s  g r e a t l y  w h e r e  i t  r e a c h e s  t h e  
same d e g r e e  as  i n  t h e  a s c e n d i n g  n e r v e  f i b e r s  a n d  t h e  b l o o d  v e s s e l s  
o f  t h e  p l a n a  s e m i l u n a t a .  A t  t h e  same t i m e  t h e  a v e r a g e  enzyme ac- 
t i v i t y  i s  m a n i f e s t e d ' i n  t h e  c y l i n d r i c a l  e p i t h e l i u m  o f  t h e  p l a n a  s e m i -  
l u n a t a  w h e r e  i t  i s  a l s o  l o c a l i z e d  i n  t h e  m i t o c h o n d r i a .  I n  t h e  u t -  
r i c u l a r  m a c u l a  enzyme a c t i v i t y  o f  SDH i s  somewhat  l e s s  t h a n  i n  t h e  
s a c c u l a r  m a c u l a .  I n  b o t h  m a c u l a e  enzyme a c t i v i t y  i s  e q u a l l y  d i s t r i b -  
u t e d  a l o n g  t h e  e n t i r e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  b e i n g  l o c a l i z e d  i n  t h e  
m i t o c h o n d r i a  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  s c y p h o i d  s y n a p s e s  a n d  n e r v e  f i b e r s  
g r o w i n g  i n t o  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  I n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  
o f  t h e  c r i s t a e ,  s t r o n g  enzyme a c t i v i t y  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  a m p u l l a r  
c r i s t a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  a n d ,  a s  b e f o r e ,  h i g h  
a c t i v i t y  i s  p r e s e r v e d  i n  t h e  a s c e n d i n g  n e r v e  f i b e r s .  

Upon a r r a n g i n g  a r e a c t i o n  f o r  S D H  w i t h  n e o t e t r a z o l i u m ,  a some- 
w h a t  s t r o n g e r  s t a i n i n g  o f  s u p p o r t i v e  t i s s u e s ,  g i v i n g  a r o s e - c o l o r e d  
b a c k g r o u n d ,  i s  o b s e r v e d ,  w h i c h  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  d i s s o l v i n g  o f  
t h e  p r e c i p i t a t e  of f o r m y z i n e  s i m u l t a n e o u s l y  f o r m i n g  i n  l i p i d s .  Up- 
on t h e  a c t i o n  w i t h  n i t r o c i n e t e t r a z o l i u m ,  e s p e c i a l l y  w i t h  c o n d u c t i n g  
a p i e c e  t h r o u g h  s p i r i t s  a f t e r  t h e  r e a c t i o n ,  s u c h  a b a c k g r o u n d  s t a i n -  
i n g  c o m p l e t e l y  d i s a p p e a r s .  

Upon i n v e s t i g a t i n g  t h e  l o c a l i z a t i o n  a n d  enzyme a c t i v i t y  o f  c y t o -  
c h r o m o x i d a s e  (CCO) i n  t h e  e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  
a c h i c k ,  w h a t  s e e m s  t o  b e  t h e  r e v e r s e  r e l a t i o n s h i p  o f  t h e s e  two  e n -  
zymes ,  wh ich  w e  o n c e  n o t e d  ( V i n n i k o v  and  T i t o v a ,  1 9 6 1 )  f o r  t h e  d e -  
f i n i t i v e  mammalian C o r t i ' s  o r g a n ,  i s  c o n s p i c u o u s .  Whi l e  i n  t h e  p r o -  
c e s s  o f  e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  a c e r t a i n  d e c r e a s e  i n  enzyme a c t i v i t y  
o f  S D H  t a k e s  p l a c e  i n  a number  o f  s u p p o r t i v e  a n d  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  
o f  t h e  i n n e r  e a r ,  w i t h  i n v e s t i g a t i o n  o f  C C O  w e  e n c o u n t e r  more com- 
p l e x  c h a n g e s  o f  enzyme a c t i v i t i e s  o f  C C O  a n d  i n d i v i d u a l  r e c e p t o r  f o r -  
m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r .  

A t  t h e  e a r l y  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t ,  C C O  i s  v e r y  w e a k l y  m a n i f e s t -  
e d  i n  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r .  S i g n i f i c a n t  enzyme a c t i v i t y  i s  
m a n i f e s t e d  o n l y  on t h e  8 t h - 1 0 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  i n  t h e  r u d i m e n t  o f  
t h e  g a n g l i o n .  I t  i s  d i f f i c u l t  t o  g u a r a n t e e  t h e  r e l i a b i l i t y  of t h e s e  
r e s u l t s ,  s i n c e ,  a t  t h e s e  s t a g e s ,  t h e  e n t i r e  r u d i m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  
i s  h a r d  t o  i s o l a t e  a n d ,  p o s s i b l y ,  t h e  weak i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  
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C C O  i s  n o t  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  weak enzyme a c t i v i t y  b u t  w i t h  t h e  p o o r  
p e n e t r a b i l i t y  o f  t i s s u e s  f o r  t h e  i n c u b a t i o n  medium. I n  g e n e r a l ,  r e -  
v e a l i n g  C C O  i n  e m b r y o n a l  t i s s u e s  i s  p r a c t i c a l l y  p o s s i . b l e  o n l y  w i t h  
t h e  a p p l i c a t i o n  o f  t h e  J a p a n e s e  m o d i f i c a t i o n  o f  N a d i ' s  r e a c t i o n .  

On t h e  1 6 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n ,  when t h e  i n n e r  e a r  c a n  a l r e a d y  
b e  i s o l a t e d  f r o m  t h e  c a r t i l a g i n o u s  c a p s u l e  s u r r o u n d i n g  i t ,  a h i g h  
enzyme a c t i v i t y  o f  C C O  on r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  i s  m a n i f e s t e d  i n  i t .  
I n  it t h e  g r e a t e s t  C C O  a c t i v i t y  i s ' o b s e r v e d  i n  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h -  
l e a r  a n d  v e s t i b u l a r  g a n g l i a  a n d  i n  t h e  n e r v e  f i b e r s  a s c e n d i n g  t o  t h e  
r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  I n  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  a g r e a t e r  enzyme a c t i v -  
i t y  o f  C C O  is o b s e r v e d  i n  t h e  f o l d s  o f  t h e  t egumen tum v a s c u l o s u m  
t h a n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  a n d  a w e a k e r  r e a c -  
t i o n  i n  t h e  l a g e n a r  m a c u l a .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  e p i t h e l i a l  a n d  c o n n e c -  / 1 4 6  
t i v e  t i s s u e  p a r t  o f  b o t h  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  a n d  t h e  v e s t i b u l a r  r e -  
g i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  r e m a i n  c o m p l e t e l y  t r a n s p a r e n t  a n d  c o l o r l e s s .  
I n  t h e  v e s t i b u l a r  p a r t  o f  t h e  l a b y r i n t h  a s i g n i f i c a n t l y  s t r o n g e r  e n -  
zyme a c t i v i t y  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  b o t h  m a c u l a e  i n  c o m p a r i -  
s o n  w i t h  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  a n d  t h e  l a g e n a r  
m a c u l a  i s  o b s e r v e d .  However ,  w h i l e  a n  i n c r e a s e  i n  enzyme a c t i v i t y  
o f  S D H  w a s  o b s e r v e d  on t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  m a c u l a e ,  t h e  enzyme a c -  
t i v i t y  o f  C C O  i n  t h e  u t r i c u l a r  a n d  s a c c u l a r  m a c u l a  h a s  a n  a v e r a g e  
v a l u e  on t h e  p e r i p h e r y  a n d  a v e r y  g r e a t  v a l u e  i n  t h e  c e n t e r  o f  t h e  
m a c u l a e .  I n  t h e  c r i s t a  o f  a h o r i z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  w h i c h  
h a s  t h e  f o r m  o f  a t a p e r e d  t o n g u e  o f  f l a m e ,  a r a t h e r  h i g h  enzyme a c -  
t i v i t y  o f  C C O  o v e r  t h e  e n t i r e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  u n i f o r m l y  c o v e r -  
i n g  t h e  e n t i r e  c r i s t a ,  i s  n o t e d .  I n  t h e  a m p u l l a e  o f  t h e  a n t e r i o r  
a n d  p o s t e r i o r  v e r t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  i n  w h i c h  c o m p l e x  c r i s -  
t a e  a r e  l o c a t e d ,  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  C C O  i s  more  c o m p l e x .  Enzyme 
a c t i v i t y  o f  C C O  i s  m a n i f e s t e d  i n  s m a l l  p o r t i o n s  a l o n g  t h e  u p p e r  c r e s t  
o f  t h e  c r i s t a e  a n d  on t h r e e  p r o j e c t i o n s  o f  t h e  s e p t u m  c r u c i a t u m .  
But  t h e  enzyme a c t i v i t y  o f  C C O  on t h e s e  s m a l l  p o r t i o n s  i s  v e r y  s t r o n g .  
On t h e  p l a n a  s e m i l u n a t a  o f  t h e s e  a m p u l l a e ,  i n  t h e i r  e p i t h e l i u m ,  e n -  
zyme a c t i v i t y  o f  C C O  i s  w e a k ,  a n d  i t  a p p e a r s  t o  b e  e r o d e d  a n d  i n -  
d i s t i n c t l y  o u t l i n e d .  A t  t h e  same t i m e  v e s s e l s  o f  t h e  r e g i o n  o f  t h e  
p l a n a  s e m i l u n a t a  a r e  n o t  d e v e l o p e d .  

On t h e  1 8 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n ,  enzyme a c t i v i t y  o f  C C O  i s  i n -  
c r e a s e d  on t h e  r e c e p t o r  e p i t h . e l i u m  o f  C o r t i ' s  o r g a n  a n d  t h e  l a g e n a r  
m a c u l a ;  i . e . ,  i n  t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l .  I n  
t h e  u t r i c u l a r  a n d  s a c c u l a r  m a c u l a e  a n d  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a e ,  : . e . ,  
a l l  t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  p a r t  o f  t h e  l a b y r i n t h ,  
enzyme a c t i v i t y  of C C O  f a l l s .  On t h e  1 9 t h  d a y  o f  i n c u b a t i o n  t h e  
d r o p  i n  enzyme a c t i v i t y  e n c o m p a s s e s  e v e n  t h e  t egmen tum v a s c u l o s u m ,  
b u t  i t  i s  somewhat  i n c r e a s e d  i n  t h e  l a g e n a r  m a c u l a e .  I n  t h e  a m -  
p u l l a e  o f  t h e  v e r t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s ,  t h e  i n t e n s i t y  o f  r e a c -  
t i o n  i n  t h e  p l a n a  s e m i l u n a t a  i s  i n c r e a s e d .  

Toward t h e  e n d  o f  t h e  e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t ,  on  t h e  2 1 s t  d a y  
o f  i n c u b a t i o n ,  a n  i n c r e a s e  o f  enzyme a c t i v i t y  o f  C C O  i n  a l l  r e c e p -  
t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  i s  o b s e r v e d .  I n  t h e  v e s t i b u -  
l a r  a p p a r a t u s  enzyme a c t i v i t y  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  

1 7  7 



c r i s t a  i s  i n c r e a s e d ,  as w e l l  a s  t h a t  i n  t h e  l i n i n g  e p i t h e l i u m  a n d  i n  
c o n n e c t i v e  t i s s u e  p o r t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r .  

A s t i l l  g r e a t e r  i n c r e a s e  i n  enzyme a c t i v i t y  i n  a l l  r e c e p t o r  
s t r u c t u r e s  of t h e  i n n e r  e a r ,  t egumen tum v a s c u l o s u m  a n d  e p i t h e l i u m  
o f  t h e  p l a n a  s e m i l u n a t a  i s  n o t e d  a t  t h e  t i m e  o f  p e c k i n g  o u t .  An 
e s p e c i a l l y  s t r o n g  e l e v a t i o n  o f  i t  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  l a g e n a r  m a c u l a ,  
a n d  a somewhat  s m a l l e r  r i s e  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  
o r g a n .  However ,  a t  t h e  same t i m e  a d r o p  i n  enzyme a c t i v i t y  i s  o b -  
s e r v e d  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  of t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a ,  w h i c h  
may b e  a t t r i b u t e d  t o  t h e  i n c r e a s e d  f u n c t i o n  of t h i s  o r g a n .  

I n  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  a n d  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  a h i g h  
enzyme a c t i v i t y  o f  C C O  i s  m a i n t a i n e d .  

On s e c t i o n s  t h r o u g h  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  i t  i s  s e e n  t h a t  r e a c -  
t i o n  t o w a r d  d e v e l o p m e n t  o f  enzyme a c t i v i t y  of C C O  t a k e s  p l a c e  e x -  
c l u s i v e l y  i n  t h e  m i t o c h o n d r i a  o f  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  n e r v e  f i b e r s .  
A t  t h e  same t i m e ,  m i t o c h o n d r i a  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  d o  n o t  a p p e a r .  
S e n s o r y  h a i r s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  r e m a i n  c o l o r l e s s .  M i t o c h o n d r i a  
s w e l l  somewhat  w i t h  t h i s  r e a c t i o n ,  a l t h o u g h  l e s s  t h a n  w i t h  t h e  
c l a s s i c a l  Muh r e a c t i o n .  

On a s e c t i o n  t h r o u g h  t h e  l a g e n a r  m a c u l a  t h e  p a t t e r n  o f  C C O  d i s -  
t r i b u t i o n  i s  t h e  same .  On ly  i n  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  l a g e n a r  macu- / 1 4 7  
l a  m i t o c h o n d r i a  a p p e a r  t o  b e  s t a i n e d  more i n t e n s i v e l y .  I n  n e r v e  
f i b e r s  a s c e n d i n g  t o  t h e m ,  r o u n d  m i t o c h o n d r i a  a r e  d i s t r i b u t e d  more 
d e n s e l y  a n d  a r e  s t a i n e d  more i n t e n s i v e l y .  The t e c t o r i a l  membrane o f  
C o r t i ' s  o r g a n  r e m a i n s  c o m p l e t e l y  c o l o r l e s s  a t  a l l  s t a g e s ,  as  d o e s  
t h e  b a s i l a r  membrane .  

I n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  C C O  i s  l o -  
c a t e d  j u s t  as it i s  i n  t h e  l a g e n a r  m a c u l a ,  b u t  t h e  r e a c t i o n  i n  t h e  
f o r m e r  i s  l e s s  i n t e n s i v e .  

I n  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  a n d  v e s t i b u l a r  g a n g l i a  a l l  t h e  c y t o -  
p l a s m  i s  f i l l e d  w i t h  r o u n d ,  d a r k l y  s t a i n e d  m i t o c h o n d r i a ,  as  a r e  t h e  
p r o c e s s e s  p r o c e e d i n g  f r o m  t h e m .  

T h u s ,  d u r i n g  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  b i r d s  a 
s t r e n g t h e n i n g  o f  t h e  enzyme a c t i v i t y  i n  n e u r o n s  a n d  n e r v e  f i b e r s  i s  
o b s e r v e d .  

DEVELOPMENT OF T H E  I N N E R  E A R  OF MAMMALS 

D e v e l o p m e n t  o f  t h e  V e s t i b u l a r  A p p a r a t u s  

The i n n e r  e a r  o f  m a m m a l s ,  j u s t  as t h e  i n n e r  e a r  o f  b i r d s ,  i s  
s e p a r a t e d  i n t o  v e s t i b u l a r  a n d  a u d i t o r y  p a r t s ,  w h i c h  a r e  d i s t i n g u i s h e d  
n o t  o n l y  b y  t h e  a n a t o m i c a l  s t r u c t u r e  o f  t h e i r  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  
b u t  a l s o  b y  a f i n e  s t r u c t u r a l  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  
l y i n g  a t  t h e i r  b a s e s .  A s  was a l r e a d y  n o t e d  i n  t h e  l i t e r a r y  s u r v e y ,  
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a t  t h e  b a s e  o f  s e n s o r y  s t r u c t u r e s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  l i e  
Type I a n d  Type I1 r e c e p t o r  c e l l s ,  w h i l e  i n  C o r t i ' s  o r g a n  t h e  b a s i c  
r e c e p t o r  e l e m e n t s  a r e  e x t e r n a l  a n d  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s .  

An i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  mammals 
w a s  c o n d u c t e d  on e m b r y o s  o f  g o a t s ,  A s t r a k h a n  s h e e p ,  r a b b i t s  a n d  
c a t s .  A s t u d y  of t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  g o a t  a n d  s h e e p  
e m b r y o s ,  e s p e c i a l l y  i n  t h e  e a r l y  s t a g e s ,  h a s  t h e  a d v a n t a g e  t h a t  i n  
t h e s e  a n i m a l s  t h e  d e v e l o p m e n t a l  p r o c e s s  i s  more e x t e n d e d  i n  t i m e  t h a n  
i n  t h e  m a j o r i t y  o f  l a b o r a t o r y  a n i m a l s  ( i n t r a u t e r i n e  d e v e l o p m e n t  of 
s h e e p  a n d  g o a t s  i s  a r o u n d  1 5 0  d a y s ,  b u t  t h a t  o f  t h e  r a b b i t  i s  3 0  
d a y s ) .  However ,  t h e  d i f f i c u l t y  o f  o b t a i n i n g  m a t e r i a l ,  e s p e c i a l l y  
a t  t h e  l a t e r  s t a g e s  o f  8 e v e l o p m e n t ,  a n d  i t s  u s e  f o r  h i s t o c h e m i c a l  
r e a c t i o n s  c o m p e l l e d  u s  t o  s w i t c h  t o  p r e m a t u r e l y  b o r n  l a b o r a t o r y  m a m -  
m a l s  ( r a b b i t s  a n d  c a t s )  f o r  h i s t o c h e m i c a l  s t u d i e s ,  f o r  i n  t h e s e  
a n i m a l s t h e  f i n a l  s t a g e s  of  d i f f e r e n t i a t i o n  of  t h e  i n n e r  e a r  t a k e  
p l a c e  p r i m a r i l y  i n  t h e  p o s t n a t a l  p e r i o d .  

I n  t h e  g o a t  a n d  A s t r a k h a n  s h e e p  ( 9  - 1 0  mm i n  p a r i e t o c o c c y g e a l  
l e n g t h )  a l r e a d y  a l l  p a r t s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  a r e  e s t a b l i s h -  
e d .  The r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a r  s ac -  
c u l a r  m a c u l a  i s  a r r a n g e d  i n  t h e  f o r m  o f  two c l e a r l y  d e f i n e d  p a r t s ;  
t h e  s e p a r a t i o n  o f  r u d i m e n t s  o f  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  a m p u l l a r  
c r i s t a e  t a k e s  p l a c e  somewhat  l a t e r .  The s u r f a c e  o f  t h e  r e m n a n t  o f  
t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  m a c u l a e  i s  u n e v e n ,  b u t  t h e  s e n s o r y  
h a i r s  upon  i t s  s u r f a c e  c o u l d  n o t  b e  d e t e c t e d  u n d e r  a l i g h t  m i c r o -  
s c o p e .  I n  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n s  o f  t h e s e  r u d i m e n t s  a b o v e  t h e  e p i t h e -  
l i u m  l i e s  a n a r r o w  homogeneous  s t r i a ,  g i v i n g  a n  i n t e n s e  r e a c t i o n  for 
t o t a l  p r o t e i n  and  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  I n  a l l  
p r o b a b i l i t y  t h i s  i s  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  c o v e r i n g  f o r m a t i o n .  Some- 
t i m e s  c e r t a i n  o u t g r o w t h s  p r o c e e d  f rom t h i s  s t r i a .  T h e r e  a r e  b a c k -  
i n g s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a n d  a m p u l l a r  e x p a n s i o n s  a t  t h e i r  
e n d s .  I n  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  on  p r e p a r a t i o n s  
mixed  w i t h  osmium a n d  s t a i n e d  w i t h  f e r r i c  h e m o t o x a l i n ,  l i g h t  and  
d a r k  n a r r o w ,  s p i n d l e - s h a p e d  c e l l s  a r e  s e e n  s t r e t c h e d  t h r o u g h  t h e  e n -  
t i r e  t h i c k n e s s  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r .  

On s i l v e r e d  p r e p a r a t i o n s  f r o m  embryos  o f  A s t r a k h a n  s h e e p  a n d  
g o a t s  1 2  - 1 3  m m  i n  p a r i e t o c o c c y g e a l  l e n g t h ,  n e r v e  f i b e r s  w h i c h  a r e  
w e l l  i m p r e g n a t e d  p r o c e e d  f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  i n  t h e  d i r e c -  
t i o n  t o w a r d  t h e  b r a i n .  A s m a l l  number  o f  i m p r e g n a t i n g  n e r v e  f i b e r s  /148 
p r o c e e d s  f r o m  t h e  g a n g l i o n  t o w a r d  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  The v e s -  
t i b u l a r  g a n g l i o n  a p p e a r s  t o  b e  s i g n i f i c a n t l y  more m a t u r e  t h a n  t h e  
c o c h l e a r  g a n g l i o n ,  i n  w h i c h  n o  n e r v e  f i b e r s  i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r  
a r e  y e t  s e e n .  N e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  a r e  s m a l l ,  b u t  n e u -  
r o f i b r i l s  w h i c h  a r e  i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r  a re  a l r e a d y  v i s i b l e  i n  
t h e i r  c y t o p l a s m .  

I n  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  o f  t h e  r i d u m e n t  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a -  
c u l a  a s u b d i v i s i o n  i n t o  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  i s  o b s e r v e d .  
A l l  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  l iave a c y l i n d r i c a l  s h a p e  a n d  a r e  l o c a t e d  i n  
t h e  u p p e r  t h i r d  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r .  On p r e p a r a t i o n s  i m p r e g n a t e d  
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w i t h  s i l v e r  i t  i s  a p p a r e n t  t h a t  t h e  p e r i p h e r a l  p r o c e s s e s  o f  t h e  
n e u r o n s  n o t  o n l y  e n t e r  i n s i d e  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  b u t  e v e n  
a p p r o a c h  t h e  base  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s .  

I n  e m b r y o s  o f  A s t r a k h a n  s h e e p  a n d  g o a t s  1 3  - 1 4  mm l o n g  i t  i s  
p o s s i b l e  t o  s e e  how t h e  n e r v e  f i b e r s  e n t w i n e  t h e  b a s e s  o f  t h e  h a i r  
c e l l .  B u t  a t  t h i s  s t a g e  t h e r e  i s  s t i l l  n o  f o r m a t i o n  o f  s c y p h o i d  
s y n a p s e s .  A t  t h e  same t i m e ,  a b o v e  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  
u t r i c u l a r  m a c u l a  t h e  f o r m a t i o n  of  t h e  g e l a t i n o u s  p a r t  o f  t h e  o t o l i t h  
b e g i n s .  

I n  1 5  - 1 6  mm e m b r y o s  o f  t h e  same a n i m a l s  t h e  p l e x u s  ( p l e x u s  
e x t e r n u s )  b e g i n s  t o  b e  f o r m e d ;  i t  i s  l o c a t e d  b e t w e e n  t h e  b a s e s  o f  
r e c e p t o r  c e l l s  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s .  T h i s  p l e x u s  i s  fo rmed  f r o m  
v e r y  t h i n  n e r v e  f i b e r s  whose  number  a n d  t h i c k n e s s  o f  d i s t r i b u t i o n  
g r a d u a l l y  i n c r e a s e .  The f o r m a t i o n  o f  t h e  p l e x u s  b e g i n s  i n  t h e  mid-  
d l e  p o r t i o n s  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  a n d  g r a d u a l l y ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  
d e g r e e  o f  t h e i r  d i f f e r e n t i a t i o n ,  s p r e a d s  t o w a r d  t h e  p e r i p h e r a l  s e c -  
t i o n s .  The d e v e l o p m e n t  o f  t h e  s a c c u l a r  m a c u l a  p a s s e s  t h r o u g h  t h e  same 
s t a g e s  as  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  b u t  i s  somewhat  r e t a r d e d .  Deve lopmen t  
o f  t h e  s a c c u l a r  m a c u l a  a n d  a m p u l l a r  c r i s t a e  o f  S h e - s e m i c i r c u l a r  ca- 
n a l  i n  A s t r a k h a n  s h e e p  embryos  1 5  mm i n  l e n g t h  c o r r e s p o n d s  i n  s t a g e  
t o  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  o f  e m b r y o s  o f  t h e  same 
a n i m a l s  1 2  - 1 3  mm i n  l e n g t h .  

The same s t r u c t u r a l  p a t t e r n s  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  a r e  p r e -  
s e r v e d  e v e n  i n  a n  embryo  4 0  mm i n  p a r i e t o c o c c y g e a l  l e n g t h ,  b u t  t h e y  
a l r e a d y  e n c o m p a s s  a l l  p a r t s  of t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s .  I n  t h e  
m a c u l a e  t h e  r e g i o n  w h i c h  i s  o c c u p i e d  b y  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  t h e  n e r v e  
p l e x u s  l o c a t e d  u n d e r  them i s  e n l a r g e d .  The  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  
t h e  c r i s t a e  a f t e r  t h i s  s t a g e  i s  c h a r a c t e r i z e d  b y  s u b d i v i s i o n  i n t o  
r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s .  The a p i c a l  p a r t s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  
a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y  t h e  s t r o n g  v a c u o l i z a t i o n ,  e v i d e n t l y  r e l a t e d  t o  
p r o c e s s e s  o f  c u p u l a  f o r m a t i o n .  

I n  t h e  m o s t  a d v a n c e d  e m b r y o s  of A s t r a k h a n  s h e e p  a n d  g o a t s  ( 1 0 5  
mm i n  p a r i e t o c o c c y g e a l  l e n g t h )  i n v e s t i g a t e d  b y  u s ,  i n  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  w e  n o t e d  v e r y  d i s t i n c t  d i f f e r e n c e s  
b e t w e e n  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s .  A s  w a s  a l r e a d y  n o t e d ,  r e c e p -  
t o r  c e l l s  a r e  l o c a t e d  i n  o n e  d i s t i n c t  row i n  t h e  u p p e r  t h i r d  o f  
t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m .  C e l l u l a r  b o d i e s  o f  c y l i n d r i c a l  s h a p e  a n d  
l a r g e  r o u n d  l i g h t  n u c l e i  a r e  s e e n  i n  t h e m .  The s u p p o r t i n g  c e l l s  
s t r e t c h  f r o m  t h e  b a s i l a r  membrane t o  t h e  a p i c a l  s u r f a c e  o f  t h e  r e c e p -  
t o r  e p i t h e l i u m .  The u p p e r ,  e x t r e m e l y  c o n t r a c t e d  c y t o p l a s m i c  p a r t s  
o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  a r e  f o u n d  b e t w e e n  t h e  b o d i e s  o f  t h e  r e c e p t o r  
c e l l s .  The p a r t  of  t h e  s u p p o r t i n g  c e l l s  c o n t a i n i n g  n u c l e i  o c c u p i e s  
t h e  l o w e r  h a l f  or t w o - t h i r d s  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r .  T h e i r  s m a l l  
d a r k  o v a l  n u c l e i  a r e  v e r y  d e n s e l y  a r r a n g e d  i n  2 - 3  r a w s .  The c e l l u -  
l a r  m a r g i n s  of  s u p p o r t i n g  c e l l s  c a n n o t  b e  t r a c e d .  I n  t h e  c e n t r a l  
p o r t i o n s  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  s e n s o r y  h a i r s  a r e  v i s i b l e  o n  c e r -  
t a i n  r e c e p t o r  c e l l s .  Above t h e m  l i e s  a c o m p a c t  m a s s  o f  t h e  d e v e l o p -  
i n g  o t o l i t h  membrane ,  b u t  o t o l i t h s  ( o t o c o n i a )  a r e  s t i l l  n o t  a p p a r e n t .  
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A p p r o x i m a t e l y  t h e  same s t r u c t u r e  c h a r a c t e r i z e s  t h e  r e c e p t o r  e p i -  
t h e l i u m  o f  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a e  of  t h e  v e r t i c a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  
The b a s i c  d i f f e r e n c e  l i e s  i n  t h e  i n t e n s e  v a c u o l i z a t i o n  o f  t h e  a p i c a l  
p a r t s  of t h e  c y t o p l a s m  o f  r e c e p t o r  a n d ,  p o s s i b l y ,  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  
a n d  i n  t h e  a b s e n c e  o f  c l e a r l y  d e f i n e d  s e n s o r y  h a i r s .  Above t h e  sur- /149 
f a c e  o f  t h e  s e n s o r y  e p i t h e l i u m  t h e r e  i s  a n  a l r e a d y  s i g n i f i c a n t l y  
d e v e l o p e d  c u p u l a ,  w h i c h  h a s  a c l e a r l y  d e f i n e d  ( o n  f i x e d  p r e p a r a t i o n s )  
s u b c u p u l a r  s p a c e .  The c u p u l a  h a s  a v e r y  e v e n  b a s e ,  b o u n d e d  b y  t h e  
s u b c u p u l a r  s p a c e ,  a n d  i t  seems t o  c o n s i s t  o f  t r a c e s  i n t e r t w i n i n g  i n  
t h e  f o r m  of a r e t i c u l u m .  

We s u c c e e d e d  i n  p e r f o r m i n g  o n l y  a n  i n s i g n i f i c a n t  number  o f  c y -  
t o c h e m i c a l  r e a c t i o n s  f o r  n u c l e i c  a c i d  a n d  t o t a l  p r o t e i n  on  t h i s  m a -  
t e r i a l .  A s  a g e n e r a l  c o n c l u s i o n  w e  may n o t e  t h a t  t h e  e a r l y  s t a g e s  
o f  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  ( g o a t  embryo  1 1 - 1 2  m m  i n  
l e n g t h )  a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y  t h e  s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  
o f  t o t a l  p r o t e i n  a n d  n u c l e i c  a c i d  t h a n  t h e  l a t e r  s t a g e s .  A c c o r d i n g  
t o  t h e  amount  o f  d i f f e r e n t i a t i o n ,  t h e  p r o c e s s  o f  n e r v e  f i b e r  i n g r o w t h  
c o n n e c t e d  w i t h  i t  a n d  t h e i r  c o n t a c t  w i t h  t h e  b a s e s  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  
a c e r t a i n  d e c r e a s e  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e s e  s u b s t a n c e s  i s  ob -  
s e r v e d ,  a l t h o u g h  t h e i r  c o n t e n t  g e n e r a l l y  r e m a i n s  r a t h e r  h i g h .  W h i l e  
in t h e  r e c e p t o r  c e l l s  t h e  c o n c e n t r a t i o n  b a s i c a l l y  d r o p s ,  i n  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s  t h e  R N A  c o n c e n t r a t i o n  p r i m a r i l y  d e c r e a s e s  w h i l e  t h e  ch roma-  
i i n  of t h e  n u c l e i  i s  d i s t i n g u i s h e d  b y  a r a t h e r  h i g h  D N A  c o n t e n t .  
r h e  m o s t  i n t e n s e  d r o p  i n  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  R N A  i s  o b s e r v e d  
:t t h e  p o i n t  o f  t h e  n e u r o p l e x u s  ( p l e x u s  e x t e r n u s )  u n d e r  t h e  b a s e s  o f  
- e c e p t o r  c e l l s  w h i c h  i s  p r a c t i c a l l y  c o l o r l e s s ;  ; . e . ,  f r e e  f rom R N A .  
{ 'he i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n  d e c r e a s e s  more  or l e s s  
l n i f o r m l y  a l o n g  t h e  e n t i r e  t h i c k n e s s  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r .  

I n  a r a b b i t  f e t u s  a t  1 7  d a y s  o f  i n t r a u t e r i n e  l i f e ,  a l l  t h e  
? a r t s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  a r e  a l r e a d y  p r e s e n t ,  b u t  t h e  p r o -  
-ess  o f  h i s t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  h a s  j u s t  b e g u n  i n  t h e m .  The 
-acceptor e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  i s  t h e  mos t  h i g h l y  d e -  
' e l o p e d .  I n  t h e  c e n t e r  o f  t h i s  m a c u l a  i t  i s  p o s s i b l e  t o  o b s e r v e  a 
: u b d i v i s i o n  o f  t h e  c e l l s  c o m p r i s i n g  i t  i n t o  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  
~ l e m e n t s ,  w h i l e  on t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  m a c u l a  t h i s  p r o c e s s  h a s  on -  
-y  j u s t  b e g u n .  R e c e p t o r  c e l l s  a r e  l o c a t e d  a l o n g  t h e  a p i c a l  m a r g i n  
i f  t h e  m a c u l a ,  a n d  t h e i r  b a s e s  do  n o t  r e a c h  t h e  b a s i l a r  membrane ,  
l c c u p y i n g  a p p r o x i m a t e l y  t h e  u p p e r  t h i r d  o f  t h e  t h i c k n e s s  o f  t h e  e p i -  
h e l i a l  l a y e r .  A l l  r e c e p t o r  c e l l s  h a v e  a c y l i n d r i c a l  s h a p e .  T h e i r  

l u c l e i  a r e  l i g h t  a n d  r o u n d  i n  s h a p e .  The b o d y  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  
l a s s e s  t h r o u g h  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r  f r o m  i t s  e x t e r n a l  s u r f a c e  t o  t h e  
l a s i l a r  membrane;  t h e s e  c e l l s  h a v e  d a r k  o v a l  n u c l e i  l o c a t e d  i n  t h e  
o w e r  p o r t i o n  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r  on t h e  b a s e s  o f  t h e  r e c e p t o r  
' e l l s .  On t h e  a p i c a l  e n d  o f  b o t h  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  t h e r e  
s a d a r k e r  t h i c k e n i n g ;  p o s s i b l y  t h i s  i s  t h e  d e v e l o p i n g  c u t i c l e .  The  
ummi t s  o f  s e n s o r y  c e l l s  b e a r  b u n d l e s  o f  " c l a w - l i k e "  b e n t  h a i r s  o f  
n e q u a l  l e n g t h  on t h e i r  s u r f a c e s ,  o v e r  w h i c h  l i e s  t h e  d e v e l o p i n g  o t o -  
5 t h  membrane ,  r e p r e s e n t e d  o n  f i x e d  p r e p a r a t i o n s  b y  a d e t r i t u s - l i k e  
u b s t a n c e  a n d  a f e w  s m a l l  o t o l i t h s  ( o t o c o n i a ) .  
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The s u b d i v i s i o n  o f  c e l l u l a r  e l e m e n t s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  
i n t o  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s  i s  e s p e c i a l l y  c l e a r  uDon r e a c t i o n  
f o r  n u c l e i c  a c i d s  d u e  t o  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  a n d  c o r r e -  
l a t i o n  o f  D N A  a n d  R N A  i n  them.  W h i l e  i n  t h e  n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  
t h e r e  i s  o b s e r v e d  a r a t h e r  low c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  a n d  a s i g n i f i -  
c a n t l y  h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i n  t h e i r  c y t o p l a s m ,  i n  t h e  s u p p o r t -  
i n g  c e l l s  t h e  r e v e r s e  r e l a t i o n s h i p  i s  o b s e r v e d :  a v e r y  h i g h  c o n c e n -  
t r a t i o n  o f  D N A  i n  t h e i r  n u c l e i  a n d  a low c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  i n  
t h e i r  c y t o p l a s m .  The  c u t i c l e ,  h a i r s  a n d  o t o l i t h  membrane g i v e  a n e -  
g a t i v e  r e a c t i o n  f o r  f o u r  n u c l e i c  a c i d s .  

The c o n c e n t r a t i o n  o f  t o t a l  p r o t e i n  i s  more  or l e s s  homogeneous  /150 
a l o n g  t h e  e n t i r e  t h i c k n e s s  o f  t h e  r e c e p t o r  l a y e r ,  I t  i s  a p p r o x i -  
m a t e l y  e q u a l  e v e n  i n  t h e  c h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e i  a n d  i n  t h e  c y t o -  
p l a s m  o f  r e c e p t o r  a n d  s u p p o r t i n g  c e l l s ;  t h e  r e a c t i o n  i n  t h e  s e n s o r y  
h a i r s  h a s  t h e  same i n t e n s i t y  as i n  t h e  c y t o p l a s m .  The m o s t  i n t e n s e  
r e a c t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  c u t i c l e .  However ,  w i t h  r e a c t i o n  f o r  
f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  t h e  r e c e p -  
t o r  c e l l s  s t a n d  o u t  s h a r p l y  a g a i n s t  t h e  b a c k g r o u n d  o f  a l l  o t h e r  e l e -  
m e n t s ,  due  t o  t h e i r  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  i n  t h e  c y t o p l a s m ,  n u c l e u s  a n d  
c u t i c l e .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  c o n t e n t  o f  t h i o l  g r o u p s  i s  i n s i g -  
n i f i c a n t  i n  a l l  p a r t s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  I t  i s  somewhat  
i n c r e a s e d  i n  t h e  c u t i c l e  a n d  i n  t h e  s e n s o r y  h a i r s  a n d  i s  h i g h e s t  i n  
t h e  n e r v e  f i b e r s  a s c e n d i n g  t o  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  

The v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  a t  t h i s  s t a g e  i s  a l r e a d y  q u i t e  w e l l  
d e v e l o p e d .  I t s  l a r g e  n e u r o n s  h a v e  a l a r g e  o v a l - r o u n d  v e s i c u l i f o r m  
n u c l e u s  w i t h  a w e l l  d e f i n e d  n u c l e o l u s .  Well d e v e l o p e d  n e r v e  f i b e r s  
a n d  c e l l  s a t e l l i t e s  a r e  c l e a r l y  s e e n .  I n  t h e  n e r v e  b u n d l e ,  n u c l e i  
o f  S c h w a n n ' s  c e l l s  a r e  q u i t e  d i s t i n c i .  The  b o d i e s  o f  t h e  n e u r o n s  
a r e  r i c h  i n  R N A ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  e s p e c i a l l y  i n  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  
p r o t e i n  m o l e c u l e s .  The c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  i n  t h e  n u c l e i  i s  s m a l l ,  
b u t  t h e  n u c l e o l u s  s t a n d s  o u t  v e r y  c l e a r l y ,  e s p e c i a l l y  w i t h  p r o t e i n  
r e a c t i o n s  i n  w h i c h  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  n u c l e o l u s  i s  u s u a l l y  
d i s t i n g u i s h e d  f r o m  i t s  p e r i n u c l e o l a r  p a r t .  

The s u b d i v i s i o n  o f  c e l l u l a r  e l e m e n t s  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  i n -  
t o  r e c e p t o r  and  s u p p o r t i n g  e l e m e n t s  g e n e r a l l y  t e r m i n a t e s  on t h e  2 5 t h  
d a y  o f  i n t r a u t e r i n e  l i f e .  Toward t h e  2 8 t h  d a y  t h e  r i s i n g  n e r v e  f i -  
b e r s  f o r m  s y n a p s e s  an t h e  r e c e p t o r  e e l l s .  The  f o r m a t i o n  o f  s c y p h o i d  
s y n a p s e s  and  p i t c h e r - s h a p e d  Type  I c e l l s  ( F i g .  6 7 )  i s  o b s e r v e d .  I n  
t h e  o t o l i t h  membr,ane t o w a r d  t h i s  t i m e  t h e r e  a p p e a r s  a l a r g e  number  
o f  o t o l i t h s  w h i c h  a r e  d i f f e r e n t i a t e d  i n t o  l a r g e ,  medium a n d  s m a l l  
s i z e s .  A l l  o t o l i t h s  g i v e  a s t r o n g  n o n s p e c i f i c  s t a i n i n g  b y  p y r o n i n .  
The e a r l i e r - d e s c r i b e d  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  of  i n d i v i d u a l  e l e -  
m e n t s  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  a r e  p r e s e r v e d  i n  g e n e r a l .  

A r e t a r d a t i o n  i n  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p , t o r  e p i t h e l i u m  o f  
t h e  c r i s t a  i s  o b s e r v e d .  The m o r p h o l o g i c a l  a n d  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c -  
t e r i s t i c s  o f  t h e i r  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  on  t h e  2 5 t h  d a y  o f  i n t r a u t e r -  
i n e  l i f e  a p p r o x i m a t e  t h e  s t a g e  w h i c h  was d e s c r i b e d  f o r  t h e  u t r i c u l a r  
m a c u l a  o f  a f e t u s  a t  1 7  d a y s  o f  i n t r a u t e r i n e  l i f e .  I n  t h i s  same 
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s t a g e  t h e  s e p a r a t i o n  o f  h i g h  c y l i n d r i c a l  e p i t h e l i u m  o f  t h e  p l a n a  
s e m i l u n a t a  t a k e s  p l a c e  i n  t h e  a m p u l l a  of t h e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  
Toward t h e  e n d  o f  i n t r a u t e r i n e  d e v e l o p m e n t  t h e r e  a r e  w e l l  d e f i n e d  
s e n s o r y  h a i r s  on a l l  r e c e p t o r  c e l l s  of t h e  c r i s t a e ,  b u t  n o  c u t i c l e  
i s  a p p a r e n t  on t h e  s u r f a c e  o f  r e c e p t o r  c e l l s .  

The f i r s t  d a y  a f t e r  b i r t h  a p p e a r e d  t o  b e  a s i g n i f i c a n t  s t a g e  i n  
t h e  c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  The p r e -  
s e n c e  o f  p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s  w i t h  s c y p h o i d  s y n a p s e s  ( T y p e  
I r e c e p t o r  c e l l s )  i n  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  i s  m o s t  c h a r a c t e r i s t i c  of 
t h i s  s t a g e .  Upon r e a c t i o n  f o r  n u c l e i c  a c i d  t h e  c y t o p l a s m  o f  r e c e p -  
tor is v a c u o l i z e d  a n d  g r a i n y .  The c o n c e n t r a t i o n  of  R N A  i n  them i s  
v e r y  g r e a t ,  e s p e c i a l l y  i n  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  c e l l s .  The s e n s o r y  
h a i r s  g i v e  a s h a r p  n o n s p e c i f i c  s t a i n i n g  by  p y r o n i n .  The i r r e g u l a r -  
l y  r o u n d  n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s  a r e  s p e c i f i c a l l y  s t a i n e d  by  p y r o -  
n i n  a n d  g a l o c y a n i n .  The n u c l e o l i  a r e  v e r y  c l e a r l y  d e f i n e d  and  r i c h  
i n  b o t h  D N A  a n d  R N A .  The o t o l i t h  membrane ,  o t o l i t h  h a i r s  a n d  c u t i -  
c l e  l a c k  n u c l e i c  a c i d s .  Upon r e a c t i o n  for t o t a l  p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  
g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  p i t c h e r - s h a p e d  c e l l s ,  whose  n u c l e i  and  
c y t o p l a s m  g i v e  v e r y  i n t e n s i v e  r e a c t i o n s  , a r e  e s p e c i a l l y  o u t s t a n d i n g .  
M o r e o v e r ,  t h e i r  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s  r e m a i n  p r a c t i c a l l y  c o l o r l e s s  
or g i v e  a r e a c t i o n  o f  e x c e p t i o n a l l y  weak i n t e n s i t y .  A h i g h  i n t e n s i -  
t y  of r e a c t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  c u t i c l e  a n d ,  on t h e  o t h e r  h a n d ,  
a v e r y  weak r e a c t i o n  i s  g i v e n  b y  t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s ,  /151 
o t o l i t h  membrane a n d  o t o l i t h .  T h i o l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  
g i v e  a more i n t e n s i v e  r e a c t i o n  i n  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s  
i n  t h e  c u t i c l e  a n d  e s p e c i a l l y  i n  t h e  s e n s o r y  h a i r s  a n d  i n  t h e  n e r v e  
f i b e r s .  

A long  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a  t h e r e  i s  one  l a y e r  
o f  c y l i n d r i c a l  c e l l s  w i t h  e l o n g a t e d  o v a l  n u c l e i ,  w h i c h  a c c o r d i n g  t o  
i t s  h i s t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  i s  s i m i l a r  t o  s u p p o r t i n g  c e l l s  o f  
t h e  r e c e p t o r  l a y e r .  From t h e  s u r f a c e  o f  t h e s e  c e l l s  p r o c e e d  non-  
b r a n c h i n g  f i b e r s  e n t e r i n g  t h e  o t o l i t h  membrane.  E v i d e n t l y  t h e s e  f i -  
b e r s  s e r v e  f o r  i t s  a t t a c h m e n t .  

The r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a  i s  d i s t i n g u i s h e d  b y  t h e  
f a c t  t h a t  p i t c h e r - s h a p e d  c e l l s  a r e  s t i l l  i n s u f f i c i e n t l y  c l e a r l y  d e -  
f i n e d  i n  i t .  A l l  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  c r i s t a  g i v e  a v e r y  i n t e n s i v e  
r e a c t i o n  for p r o t e i n  and  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  
w h e r e u p o n  t h e  n u c l e u s  and  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  a r e  a l m o s t  i n -  
d i s t i n g u i s h a b l e  f r o m  one  a n o t h e r  by t h e i r  i n t e n s i t y  of r e a c t i o n .  
I n  c o n t r a s t  t o  t h e  e a r l i e r - d e s c r i b e d  p a t t e r n s ,  a v e r y  i n t e n s i v e  r e a c -  
t i o n  f o r  p r o t e i n  i s  o b s e r v e d  n o t  o n l y  i n  t h e  c h r o m a t i n  o f  t h e  n u -  
c l e u s  b u t  a l s o  i n  i t s  k a r y o p l a s m .  The k a r y o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  
c e l l s  d o e s  n o t  g i v e  a r e a c t i o n  f o r  p p o t e i n ,  a n d  t h e  c y t o p l a s m  o f  
t h e s e  c e l l s  shows  a s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  
t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s .  N e r v e  f i -  
b e r s  a s c e n d i n g  t o  t h e  r e c e p t o r  l a y e r  a r e  s i g n i f i c a n t l y  d a r k e r  t h a n  
t h e  S c h w a n n ’ s  g l i a  a c c o m p a n y i n g  them.  The b a s a l  membrane i s  e a s i l y  
t r a c e d  o n l y  i n  t h e  l a t e r a l  p o r t i o n s .  The e p i t h e l i u m  c o v e r i n g  t h e  
l a t e r a l  p o r t i o n  o f  t h e  c r i s t a  i s  r e p r e s e n t e d  by  n a r r o w  c y l i n d r i c a l  
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c e l l s  w i t h  r o u n d - o v a l  " t u r b i d "  n u c l e i  h a v i n g  t r a n s p a r e n t  l i g h t  
g r a n u l a t e d  c y t o p l a s m .  The d i s t r i b u t i o n  of  n u c l e i c  a c i d s  i n  t h e  
r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a  i s  c l o s e  t o  t h a t  w h i c h  w a s  d e s -  
c r i b e d  for t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  

The v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  a t  t h i s  s t a g e  i s  c l o s e  t o  t h e  d e f i n i -  
t i v e  s t r u c t u r e .  G a n g l i o u s  c e l l s  a r e  s u r r o u n d e d  b y  w e l l  d e f i n e d  
c a p s u l e s  a n d  c e l l - s a t e l l i t e s .  The m o s t  c h a r a c t e r i s t i c  c h a n g e  i n  
t h e  m o r p h o l o g y  a n d  h i s t o c h e m i s t r y  o f  n e u r o n s  i s  t h e  a p p e a r a n c e  o f  
c l u m p s  o f  t i g r o i d s ,  w h i c h  a r e  s t i l l  r e p r e s e n t e d  i n  a s m a l l  number  
a n d  a r e  l o c a t e d  a l o n g  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  n e u r o n s .  R e a c t i o n s  f o r  
n u c l e i c  a c i d s  , t o t a l  p r o t e i n  and  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  mole -  
c u l e s  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  n e u r o n s  a r e  s i g n i f i c a n t l y  more i n t e n s i v e  
t h a n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m .  However ,  i n d i v i d u a l  n e u r o n s  o f  
t h e s e  r e a c t i o n s  h a v e  d i f f e r e n t  i n t e n s i t i e s .  A g a i n s t  t h i s  b a c k -  
g r o u n d  t h e  d a r k e r  c l u m p s  o f  t i g r o i d s  a l w a y s  s t a n d  o u t  c l e a r l y .  A l l  
t h e s e  r e a c t i o n s  a r e  v e r y  i n t e n s i v e  i n  t h e  n u c l e o l u s ,  e s p e c i a l l y  i n  
t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  ( F i g .  6 8 ) .  

T h r e e  d a y s  a f t e r  b i r t h  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  u t r i c u l a r  
m a c u l a  d i f f e r s  l i t t l e  f r o m  t h a t  o f  a d u l t  a n i m a l s .  P r a c t i c a l l y  no  
m o r p h o l o g i c a l  c h a n g e s  c a n  b e  o b s e r v e d  i n  i t .  A s  f a r  as  i t s  h i s t o -  
c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  a r e  c o n c e r n e d  , t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  n u c l e i c  
a c i d s ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  
c h a n g e s  somewha t .  Upon r e a c t i o n  f o r  c a r b o x y l  g r o u p s  t h e  mos t  i n t e n -  
s i v e  s t a i n i n g  i s  o b s e r v e d  n o t  o n l y  i n  t h e  n u c l e o l u s  b u t  a l s o  a t  t h e  
a p i c a l  p o r t i o n  ( i . e .  t h e  n e c k )  o f  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l ,  
i n  t h e  c u t i c l e  a n d  i n  t h e  n u c l e a r  membrane .  I n t e n s i t y  of r e a c t i o n  
f o r  t o t a l  p r o t e i n  on t h e  p a r t  o f  t h e  e n t i r e  r e c e p t o r  l a y e r  i n c r e a s e s  
s t r o n g l y ;  it i s  e s p e c i a l l y  h i g h  i n  t h e  s e n s o r y  h a i r s .  An a l t e r n a -  
t i o n  o f  d a r k  a n d  l i g h t  n u c l e i  i s  f o r m e d  i n  t h e  l a y e r  o f  r e c e p t o r  
c e l l s  , w h i c h  b e l o n g ,  r e s p e c t i v e l y ,  t o  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  a n d  c y l i n -  
d r i c a l  c e l l s .  

The s t r u c t u r e  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  t h e  c r i s t a e  t o w a r d  
t h e  t h i r d  d a y  o f  p o s t n a t a l  l i f e  i s  t h e  same as  t h a t  o f  r e c e p t o r  e p i -  
t h e l i u m  of  t h e  u t r i c u l a r  m a c u l a .  

I n  n e u r o n s  of t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  a s t r o n g  e l e v a t i o n  o f  i n -  / 1 5 5  -- 
t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n ,  e s p e c i a l l y  f o r  R N A ,  i s  ob -  
s e r v e d .  A c c o r d i n g  t o  t h e  i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n  
a n d  f o r  n u c l e i c  a c i d s ,  t h e s e  n e u r o n s  d i f f e r  s h a r p l y  f r o m  t h e  p a l e r  
s a t e l l i t e s  a n d  S c h w a n n ' s  s y n c y t i u m .  A s  b e f o r e ,  t h e  n u c l e o l i  r e m a i n  
v e r y  b r i g h t  a n d  c l e a r .  

By c o m p a r i n g  t h e  m o r p h o l o g i c a l  d a t a  w h i c h  we o b t a i n e d  f r o m  
o b s e r v i n g  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  o f  t h e  r a b b i t  
w i t h  t h e  p h y s i o l o g i c a l  d a t a  o b t a i n e d  by  G . A .  O b r a z t s o v a  ( 1 9 6 1 )  on 
t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  v e s t i b u l a r  f u n c t i o n  i n  o n t o g e n e s i s  o f  t h i s  
a n i m a l ,  we may c o n c l u d e  t h a t  O b r a z t s o v a ' s  c o n c l u s i o n  t h a t  i n  t h e  
r a b b i t  t h e  o n t o g e n e s i s  r e f l e x e s ,  whose  s o u r c e  i s  t h e  p h y l o g e n e t i c a l l y  
o l d e r  o t o l i t h  a p p a r a t u s ,  d e v e l o p  e a r l i e s t  of a l l ,  and  o n l y  somewhat  
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l a t e r  d o  r e f l e x e s  a r i s e  as a r e s u l t  o f  s t i m u l a t i o n  of t h e  p h y l o g e n e -  
t i c a l l y  y o u n g e r  s e m i c i r c u l a r  c a n a l  a p p a r a t u s ,  f i n d s  c o n f i r m a t i o n  i n  
t h e  n o n s i m u l t a n e o u s  c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e s e  r e c e p t o r  
f o r m a t i o n s .  B u t  t h e r e  i s  no  d o u b t  t h a t  t h e s e  p h y s i o l o g i c a l  d a t a  
d e p e n d  a l s o  on  t h e  d e v e b p m e n t  o f  c e n t e r s  a n d  c o n d u c t i n g  p a t h s  as  
w e l l  as  on t h e  d e g r e e  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  p e r i p h e r a l  p a r t s  o f  t h e  
s t a t i c  a n a l y s o r .  

D e v e l o p m e n t  o f  C o r t i ' s  Organ  

I n  s h e e p  a n d  g o a t  embryos  9 mm i n  p a r i e t o c o c c y g e a l  l e n g t h  a n d  
i n  a r a b b i t  embryo  a t  1 7  d a y s  o f  i n t r a u t e r i n e  l i f e ,  t h e  c o c h l e a r  ca- 
n a l  h a s  t h e  f o r m  o f  a s h o r t ,  b l i n d l y  c l o s e d  t u b u l e  h a v i n g  t h e  a p p e a r -  
a n c e  o f  a n a r r o w  o v a l  i n  c r o s s  s e c t i o n .  I t s  b a s e  i s  c o n s t r u c t e d  o f  
m u l t i n u c l e a t e d  e p i t h e l i u m  a n d  t h e  r o o f  o f  1 - 2  rows  o f  c u b i c  e p i t h e -  
l i u m .  No s i g n s  o f  c e l l u l a r  d i f f e r e n t i a t i o n  a r e  a p p a r e n t  a t  t h i s  
s t a g e  ( F i g .  6 9 ) .  The same s t r u c t u r e  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  i s  p r e -  
s e r v e d  e v e n  i n  g o a t  a n d  A s t r a k h a n  s h e e p  e m b r y o s  11 mm i n  l e n g t h ,  i n  
w h i c h  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  b e g i n s  t o  b e n d .  I t  i s  o n l y  p o s s i b l e  t o  
n o t e  t h a t  t h e  n u c l e i  o f  t h e  c e l l s  o f  t h e  m u l t i n u c l e a t e d  e p i t h e l i u m  
b e g i n  t o  b e  c rowded  t o w a r d  t h e  b a s e  and  t h a t  t h e i r  s u p e r n u c l e a r  c y -  
t o p l a s m i c  p a r t  i n c r e a s e s  i n  s i z e .  The c y t o p l a s m  i s  i n t e n s e l y  v a c u o -  
l i z e d .  On t h e  s u r f a c e  o f  t h e s e  c e l l s  t h e r e  i s  a d a r k e r  c u t i c l e .  The 
e p i t h e l i a l  c e l l s  a t  t h i s  s t a g e  a r e  v e r y  r i c h  i n  R N A ,  D N A  and  p r o t e i n s .  
The mesenchyma l y i n g  a r o u n d  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  becomes  v e r y  d e n s e ,  
b u t  t h e  p r o c e s s  o f  c a r t i l a g e  f o r m a t i o n  h a s  s t i l l  n o t  b e g u n .  On p r e -  
p a r a t i o n s  i m p r e g n a t e d  w i t h  s i l v e r  it i s  s e e n  t h a t  t h e  g r e a t e r  p o r t i o n  
o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n  i s  n o t  y e t  d i f f e r e n t i a t e d ,  and  n e r v e  f i b e r s  
s t i l l  c a n n o t  b e  t r a c e d  t o  i t .  However ,  i n  i t s  d o r s o - c a u d a l  p o r t i o n s  
t h e r e  a r e  a l r e a d y  d i f f e r e n t i a t e d  n e u r o n s  a n d  n e r v e  f i b e r s  wh ich  mav 
b e  s t a i n e d  w i t h  s i l v e r ,  w h i c h  a s c e n d  t o  t h e  m u l t i n u c l e a t e d  e p i t h e l i u m  
o f  t h e  b a s e  and  b e g i n  t o  grow i n t o  i t .  

I n  a 4 0  mm embryo  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  a l r e a d y  makes 1 . 5  h e l i c e s ,  
and  i n  a x i a l  s e c t i o n  o f  t h e  c o c h l e a  3 c r o s s  s e c t i o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  
c a n a l  a t  v a r i o u s  l e v e l s  ( h e l i c e s )  a r e  s e e n ,  w h i c h  a r e  f o u n d  i n  v a r i o u s  
s t a g e s  of d i f f e r e n t i a t i o n .  Numerous m y t o s e s  a r e  s e e n  i n  t h e  e p i t h e -  
l i u m .  I n  a x i a l  s e c t i o n  t h r o u g h  t h e  p o s t e r i o r  e n d  o f  t h e  b a s a l  h e l i x  
i t  i s  s e e n  t h a t  t h e  m u l t i n u c l e a t e d  e p i t h e l i u m  o f  t h e  b a s e  f o r m s  two 
t u b e r s  w i t h  a s m a l l  f i s s u r e  b e t w e e n  them a t  t h e  b e g i n n i n g  of t h e  
f o r m a t i o n  o f  t h e  t u n n e l .  Under  i t  i n  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  i s  f o u n d  
t h e  l a r g e  a r t e r i a l  v e s s e l  ( l a r g e r  i n  t h e  c a t  a n d  r a b b i t  t h a n  i n  t h e  
g o a t  and  A s t r a k h a n  s h e e p ) .  I n  e p i t h e l i a l  c e l l s  of t h e  a x i a l  t u b e r  
t h e  n u c l e i  a r e  d i s t r i b u t e d  v e r y  d e n s e l y  b u t  i n  a somewhat  d i s o r d e r l y  
way.  T h e i r  k a r y o p l a s m  i s  i n t e n s e l y  b a s o p h i l i c .  The a x i a l  e n d s  o f  
t h e  c e l l s  a r e  e x p a n d e d  f l a b e l l a t e l y .  T h e i r  s u r f a c e  i s  u n e v e n .  A 
d a r k  homogeneous  f i l m  i s  s e e n  a b o v e  them w h i c h  i s  e v i d e n t l y  N i s s l ' s  
s t a g e  o f  f o r m a t i o n  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane.  Two c e l l s  w i t h  l a r g e  
e l l i p s o i d a l  n u c l e i  a d j o i n i n g  o n e  a n o t h e r  a r e  s e e n  i n  t h e  f i s s u r e  l o -  /'153 
c a t e d  b e t w e e n  t h e  t u b e r c l e s .  A s m a l l  v a c u o l e  i s  s e e n  i n  t h e  c y t o -  
p l a s m  b e n e a t h  them.  Below i t  l i e  two s m a l l ,  r o u n d  b a s a l l y - d i s t r i -  
b u t e d  n u c l e i .  The c y t o p l a s m  o f  a l l  t h e s e  c e l l s  i s  l i g h t  and  i s  h a r d  
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t o  t r a c e .  E v i d e n t l y  t h i s  i s  t h e  i n i t i a l  s t a g e  o f  f o r m a t i o n  o f  t h e  
t u n n e l  a n d  c e l l  c o l u m n s .  I n  t h e  l a t e r a l  t u b e r c l e  l o c a t e d  b e h i n d  t h e  
f i s s u r e  t h r e e  l a r g e  c e l l s  w i t h  l a r g e  o v a l  n u c l e i  a n d  w e l l  d e f i n e d  
n u c l e o l i  a r e  l o c a t e d  a p i c a l l y ;  t h e s e  a r e  e v i d e n t l y  t h e  f u t u r e  e x -  
t e r n a l  h a i r  c e l l s .  B u t  t h e r e  a r e  s t i l l  n o  h a i r s  upon them.  Under  
them a n d  c l e a r l y  s e p a r a t e d  f r o m  them l i e  t h r e e  c e l l s  w i t h  l a r g e  c e n -  
t r a l l y  l o c a t e d  n u c i e o l i ,  e v i d e n t l y  t h e  f u t u r e  D e i t e r ’ s  c e l l s .  Under  
t h e s e  c e l l s  l i e s  a d i s t i n c t  l a y e r  o f  s m a l l  v e r y  d a r k  n u c l e i  s u r r o u n d -  
e d  by  a v e r y  t h i n  l a y e r  o f  c y t o p l a s m  w h i c h  i s  n o t  d i s t i n g u i s h e d  
s t r u c t u r a l l y  f r o m  t h e  n u c l e i  o f  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  c e l l s .  How- 
e v e r ,  t h e s e  c e l l s  b e l o n g  t o  t h e  e p i t h e l i u m  a n d  u n d e r  them l i e s  a w e l l  
d e f i n e d  b a s a l  membrane s e p a r a t i n g  t h e  e p i t h e l i u m  from t h e  c o n n e c t i v e  
t i s s u e .  The u n d e r l y i n g  c o n n e c t i v e  t i s s u e  i s  s i g n i f i c a n t l y  c o n c e n -  
t r a t e d  a n d  l i e s  i n  1 - 2  l a y e r s .  The f u t u r e  H e n s e n ’ s  c e l l s  a n d  C l a u d i -  
u s ’  c e l l s  a r e  s t i l l  n o t  d i f f e r e n t i a t e d  a n d  a r e  r e p r e s e n t e d  by  a 
d o u b l e - l a y e r e d  e p i t h e l i u m  c o n s t a n t l y  t u r n i n g  i n t o  a s i n g l e - l a y e r e d  
c u b i c  e p i t h e l i u m  w i t h  l a r g e  l i g h t  n u c l e i .  The c u b i c  e p i t h e l i u m  o f  
t h e  f u t u r e  v a s c u l a r  s t r i a  a n d ,  i n  p a r t ,  o f  R e i s s n e r ’ s  membrane i s  
p r e s e n t  c o n s i s t i n g  o f  l i g h t  and  d a r k  c e l l s ,  t h u s  r e l a t e d  t o  a n  e q u a l  
d e g r e e  t o  b o t h  t h e  c y t o p l a s m  a n d  t o  t h e  n u c l e u s .  

I n  a n  embryo  o f  6 6  m m  i n  p a r i e t o c o c c y g e a l  l e n g t h  ( A s t r a k h a n  
s h e e p ,  g o a t )  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  makes 2 . 5  t u r n s ,  a n d  i n  a x i a l  s e c t i o n  
o f  t h e  c o c h l e a  a l r e a d y  5 c r o s s  s e c t i o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l ,  f o u n d  
i n  v a r i o u s  s t a g e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n ,  a r e  v i s i b l e .  Around t h e  c o c h -  
l e a r  c a n a l  t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  c a p s u l e  f r o m  t h e  h y a l i n e  c a r t i l a g e  
b e g i n s .  

The f o r m a t i o n  o f  e x t e r n a l  c e l l  c o l u m n s  b e g i n s  i n  t h e  f i s s u r e  
d e s c r i b e d  i n  t h e  p r e c e d i n g  s t a g e ,  They  a r e  d i s t i n g u i s h e d  by t h i n ,  
c h a r a c t e r i s t i c a l l y  b e n t  b o d i e s  and  a b a s a l l y  l o c a t e d  n u c l e u s .  I n  
a d d i t i o n ,  t h e r e  i s  a d r o p  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A ,  t o t a l  p r o -  
t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s .  The c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  i s  p r e -  
s e r v e d  for a w h i l e  a t  a r a t h e r  h i g h  l e v e l .  The c e l l s  o f  t h e  i n t e r -  
n a l  co lumns  a r e  d i f f e r e n t i a t e d  somewhat  l a t e r .  A t  t h e  same t i m e  
t h e r e  o c c u r s  a s e p a r a t i o n  o f  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s ,  wh ich  h e r e  h a v e  
t h e  s h a p e  of s i m p l e  c y l i n d e r s  w i t h  r o u n d  b a s e s .  

A t  t h e  a p i c a l  e n d  i s  t h e  d e v e l o p i n g  c u t i c l e ,  r i c h  i n  p r o t e i n s  
a n d  t h e i r  f u n c t i o n a l  g r o u p s .  S e n s o r y  h a i r s  d e v e l o p  i n  t h e  c e n t e r ;  
t h e y  a r e  g l u e d  t o g e t h e r  i n  t h e  s h a p e  o f  a c o n e .  Bo th  t h e  c u t i c l e s  
a n d  t h e  s e n s o r y  h a i r s  a r e  p o o r  i n  R N A .  The t h r e e  rows  o f  e x t e r n a l  
h a i r  c e l l s  l y i n g  i n  a l a t e r a l  d i r e c t i o n  f r o m  t h e  e x t e r n a l  c e l l  c o l -  
umns a r e  g r a d u a l l y  d i f f e r e n t i a t e d  i n  t h e  d i r e c t i o n  f r o m  t h e  t h i r d  
row t o  t h e  f i r s t .  The f o r m a t i o n  o f  c u t i c l e  i n  s e n s o r y  h a i r s  w h i c h  
a r e  r i c h  i n  t o t a l  p r o t e i n  a n d  SH + S S - g r o u p s  and  p o o r  i n  COOH-groups 
t a k e s  p l a c e  s e q u e n t i a l l y .  R N A  is p r a c t i c a l l y  a b s e n t  i n  t h e m .  T h e i r  
l a r g e  r o u n d  n u c l e i  a r e  s h i f t e d  t o w a r d  t h e  b a s a l  r o u n d  p o r t i o n s  o f  
t h e  c e l l .  The s u p e r n u c l e a r  p a r t  g r a d u a l l y  n a r r o w s  a n d  t h e  c e l l  ac- 
q u i r e s  t h e  t y p i c a l  p i t c h e r  s h a p e .  R N A  i s  m o d e r a t e l y  c o n c e n t r a t e d  
i n  b o t h  t h e  c y t o p l a s m  a n d  t h e  k a r y o p l a s m ,  b u t  b o t h  t h e  c y t o p l a s m  a n d  
t h e  n u c l e u s  a r e  v e r y  r i c h  i n  COOH-groups o f  p r o t e i n .  Between t h e  
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b a s e s  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  a n d  t h e  s u m m i t s  o f  t h e  u n d e r l y i n g  D e i -  
t e r ' s  c e l l s  a s p a c e  f o r m s  w h i c h  Engs t r t lm ( 1 9 6 0 a )  a s s o c i a t e s  w i t h  
t h e  f o r m a t i o n  of a s p e c i a l  C o r t i ' s  l ymph .  I n  t h e  s u p p o r t i n g  D e i -  
t e r ' s  c e l l s  t h e  n u c l e i  a r e  r o u n d  a n d  s m a l l e r .  The n u c l e a r  membrane 
i s  r o u g h ,  a n d  t h e  l a r g e  c h r o m a t i n  g r a i n s  a r e  r i c h  i n  D N A .  The k a r y -  
o p l a s m  i s  s t a i n e d  w i t h  g a l o c y a n i n ,  b u t  t h i s  s t a i n i n g  i s  r emoved  by  /154 
t r e a t i n g  t h e  t i s s u e  w i t h  r i b o n u c l e a s e .  

The s p i r a l  l i m b  c o n s i s t s  o f  d e n s e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  w i t h  w e l l  
d e f i n e d  c e l l u l a r  e l e m e n t s .  The r e g i o n  o f  t h e  f u t u r e  s p i r a l  i n c i s u r e  
i s  r e p r e s e n t e d  by  m u l t i n u c l e a t e d  h i g h  c y l i n d r i c a l  e p i t h e l i u m .  I n  
g o a t  a n d  A s t r a k h a n  s h e e p  e m b r y o s ,  v a c u o l i z a t i o n  i s  o b s e r v e d  i n  i t s  
c e n t e r  a t  t h i s  s t a g e ,  i . e .  , b e g i n n i n g  o f  t h e  p r o c e s s  o f  e p i t h e l i u m  
r e s o r p t i o n  a n d  f o r m a t i o n  o f  t h e  s p i r a l  i n c i s u r e .  I n  t h e  r a b b i t  a n d  
c a t  t h e s e  p r o c e s s e s  b e g i n  a t  a l a t e r  s t a g e  o f  d e v e l o p m e n t  o f  C o r t i ' s  
o r g a n  a n d  t a k e  p l a c e  i n  t h e  p o s t n a t a l  p e r i o d  o f  o n t o g e n e s i s .  The 
f u t u r e  v a s c u l a r  s t r i a  i s  r e p r e s e n t e d  by  a s t i l l  u n d i f f e r e n t i a t e d  e p i -  
t h e l i u m ,  s h a r p l y  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  u n d e r l a y i n g  c o n n e c t i v e  t i s s u e  by  
a b a s a l  membrane.  Above t h e  f u t u r e  R e i s s n e r ' s  membrane p r o c e s s e s  o f  
r e s o r p t i o n  o f  c o n n e c t i v e  t i s s u e  b e g i n ,  l e a d i n g  t o  t h e  f o r m a t i o n  o f  
p e r i l y m p h a t i c  s p a c e .  A v e s s e l  g rows i n  a t  t h e  p o i n t  o f  t h e  f u t u r e  
p r o m i n e n t i a  s p i r a l i s .  The e p i t h e l i u m  i n  t h i s  p l a c e  t h i n s  o u t  some- 
w h a t ,  b u t  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  c u r v a t u r e  i s  s t i l l  l a c k i n g .  

Neurons  o f  t h e  s p i r a l  g a n g l i o n  a t  t h i s  s t a g e  h a v e  r a t h e r  l a r g e  
d i m e n s i o n s .  The l a r g e  r o u n d  n u c l e u s  i s  l o c a t e d  e c c e n t r i c a l l y .  T h e r e  
i s  l i t t l e  D N A  i n  i t .  The n u c l e a r  membrane and  t h e  c y t o p l a s m  a r e  r i c h  
i n  R N A ,  p r o t e i n  a n d  COOH-groups. The n u c l e o l u s  i s  e s p e c i a l l y  r i c h  
i n  COOH-groups; i t s  r i m  i s  v i o l e t  a n d  t h e  i n t e r n a l  c o n t e n t s  a r e  r e d -  
d i s h .  

I n  newborn  k i t t e n  and  r a b b i t  i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e e  v a r i o u s  
s t a g e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  C o r t i ' s  o r g a n  on d i f f e r e n t  h e l i c e s  o f  
t h e  c o c h l e a .  However ,  t h e  h a i r  c e l l s  t h e m s e l v e s  a r e  a l r e a d y  a l m o s t  
c o m p l e t e l y  d i f f e r e n t i a t e d ,  e s p e c i a l l y  on t h e  l o w e r  h e l i c e s .  The d e -  
v e l o p m e n t  o f  t h e  a u x i l l i a r y  s t r u c t u r e s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o c c u r s  
c h i e f l y  i n  t h e  p o s t n a t a l  p e r i o d .  

On t h e  b a s a l  h e l i x  o f  t h e  c o c h l e a  o f  a newborn  a n i m a l  t h e  s p i -  
r a l  l i p  i s  c o n s t r u c t e d  o f  d e n s e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  and  i s  c o v e r e d  
f r o m  a b o v e  by  a v e r y  l o o s e  e p i t h e l i a l  l a y e r  o f  l i g h t  v a c u o l i z e d  
c e l l s ,  t h e  b r o a d  b a s e  o f  w h i c h  l i e s  on  t h e  b a s a l  membrane .  The n u -  
c l e i  a r e  r o u n d - o v a l  a n d  l i g h t ,  w i t h  1 - 3  a n d  e v e n  more  n u c l e o l i  r i c h  
i n  R N A ,  D N A ,  p r o t e i n  a n d  COOH-groups. T h e i r  b a s e s  a r e  i n  c l o s e  con-  
t a c t  w i t h  one  a n o t h e r  b u t  t h e  s u m m i t s  d i v e r g e  f l a b e l l a t e l y  a n d  a r e  
i n  c o n t a c t  i n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  c u t i c l e ,  w h e r e  f i b e r s  o f  t h e  t e c t o r i -  
a l  membrane p r o c e e d  f r o m  them.  T h i s  g i v e s  them t h e  c h a r a c t e r i s t i c  
" l a c e y "  a p p e a r a n c e .  . A t  a c e r t a i n  d i s t a n c e  f r o m  t h e  p o i n t  o f  o r i g i n  
o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane ,  l a r g e  i r r e g u l a r l y  s h a p e d  n u c l e i  o f  t h e  
e p i t h e l i a l  c e l l s  a r e  v e r y  h i g h l y  e l e v a t e d  a n d  a r e  r i c h  i n  D N A  a n d  
COOH-groups. The c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l  i s  v e r y  t r a n s p a r e n t  a n d  con-  
t a i n s  COOH-groups i n  a d i f f u s e  s t a t e .  They  a r e  l o c a t e d  i n  1 - 2  r o w s .  
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T h e s e  p a t t e r n s  a u t o m a t i c a l l y  l e a d  t o  a c o n s i d e r a t i o n  o f  t h e  t o t a l  
c o n v e r s i o n  o f  e p i t h e l i a l  c e l l s  i n t o  e l e m e n t s  o f  t h e  t e c t o r i a l  mem- 
b r a n e .  The l a t t e r  i s  c o n s t r u c t e d  o f  d i v e r s e l y  a r r a n g e d  f i b r i l s ,  un-  
d o u b t e d l y  o f  p r o t e i n  n a t u r e ,  w h i c h  a r e  d i s t i n g u i s h e d  b y  t h e i r  w e a l t h  
o f  t o t a l  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s .  The f i b r i l s  a re  s e a l e d  
i n  some k i n d  o f  c e m e n t ,  g i v i n g  a b r i g h t  p o s i t i v e  S c h i c k  r e a c t i o n  a n d  
r e l a t i n g  e v i d e n t l y  t o  p o l y s a c c h a r i d e s .  P r o t e i n ,  i t s  f u n c t i o n a l  
g r o u p s  a n d  R N A  a r e  p r a c t i c a l l y  a b s e n t .  T h e r e  i s  n o t  e v e n  a n y  R N A  i n  
t h e  f i b e r s  o f  t h e  t e c t o r i a l  membrane .  The t e c t o r i a l  membrane a t  
t h i s  s t a g e  r e a c h e s  t h e  t u n n e l .  

I n  t h e  s p i r a l  l i p  a t  t h e  p o i n t  o f  t h e  f u t u r e  s p i r a l  i n c i s u r e  
i s  l o c a t e d  a v e r y  e v e n  m u l t i n u c l e a t e d  l a y e r  o f  h i g h  c y l i n d r i c a l  e p i -  
t h e l i u m  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  s p i r a l  l i p  b y  a w e l l  d e f i n e d  b a s a l  mem- 
b r a n e .  N u c l e i  of t h e s e  e p i t h e l i a l  c e l l s  i s  r o u n d - o v a l  a n d  t r a n s -  
p a r e n t  w i t h  a n  e c c e n t r i c a l l y  l o c a t e d  n u c l e o l u s .  C e l l u l a r  m a r g i n s  
a r e  w e a k l y  d i s t i n g u i s h e d .  I n s i d e  t h e  c e l l s  t h e r e  a r e  f i b e r s  w i t h  a 
h i g h  c o n t e n t  o f  COOH-groups.  

The i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  l o c a t e d  a l o n g  t h e  s i d e s  o f  t h e  c e l l s  - / 1 5  5 
h a v e  an i r r e g u l a r  p y r i f o r m  s h a p e ,  T h e i r  b r o a d  b a s e  l i e s  on t h e  
b o d i e s  o f  t h e  i n t e r n a l  s u p p o r t i n g  c e l l s .  T h e  c y t o p l a s m  o f  i n t e r n a l  
h a i r  c e l l s  i s  t r a n s p a r e n t ,  w e a k l y  g r a n u l a t e d  a n d  r e l a t i v e l y  p o o r  i n  
n u c l e i c  a c i d s  a n d  p r o t e i n s .  C O O H -  a n d  SH-groups  a r e  c o n t a i n e d  i n  
t h e  g r a n u l e s ,  f e w e r  i n  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  t h a n  i n  t h e  e x t e r n a l  
o n e s  ( F i g .  7 0 ) .  T h e r e  a r e  e s p e c i a l l y  f e w  o f  t hem i n  t h e  n u c l e u s  a n d  
i n  t h e  s u b n u c l e a r  z o n e .  

The p o r t i o n  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  c e l l  c o l u m n s  i s  l o c a t e d  l a t e r -  
a l  o f  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s .  T h e r e  i s  s t i l l  p r a c t i c a l l y  no  t u n n e l  
a t  t h i s  s t a g e ,  a n d  i n  i t s  p l a c e  i s  s e e n  a f i b r o u s  v a c u o l i z e d  c y t o -  
p l a s m .  However t h e  c e l l  co lumns  a r e  a l r e a d y  s e p a r a t e d  a t  t h e i r  
b a s e s ;  a t  t h e  same t i m e  t h e  i n t e r n a l  c e l l  c o l u m n s  p r e s e r v e  t h e i r  v e r -  
t i c a l  p o s i t i o n  a n d  t h e  e x t e r n a l  o n e s  f o r m  a n  a n g l e .  The c o r a c o i d  
a n d  o a r - s h a p e d  p r o c e s s e s  h a v e  a l r e a d y  b e g u n  t o  b e  d i f f e r e n t i a t e d .  
I n  t h e  c y t o p l a s m  o f  c e l l  c o l u m n s  t h e r e  a r e  l o n g i t u d i n a l  f i b r i l s  r i c h  
i n  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s .  The r o u n d  l a r g e  n u c l e i  o f  
c e l l  co lumns  a r e  l o c a t e d  a t  t h e  v e r y  b a s e .  They  c o n t a i n  1 - 2  n u c l e -  
o l i  a n d  a r e  p o o r  i n  D N A  a n d  p r o t e i n .  

The e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  l y i n g  i n  3 r o w s  f o r m  a d i s t i n c t  a n g l e  
i n  r e l a t i o n  t o  t h e  t u n n e l .  They  h a v e  a p y r i f o r m  s h a p e  and  a r e  l o c a t -  
e d  r a t h e r  c l o s e  t o  one  a n o t h e r ,  a l t h o u g h  t h e y  a r e  s e p a r a t e d  by  p h a -  
l a n g e s .  The n u c l e i  a r e  l a r g e  a n d  o v a l - r o u n d ,  q u i t e  r i c h  i n  D N A ,  
p r o t e i n  a n d  COOH-groups. On t h e  s u r f a c e  o f  t h e  c e l l s  a c u t i c l e  d e -  
v e l o p s  w i t h  s e n s o r y  h a i r s  w h i c h  a r e  p o o r  i n  COOH-groups b u t  c o n t a i n  
a g r e a t  d e a l  o f  S S -  a n d  SH-groups .  

The r o u n d  b a s e s  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  l i e  on t h e  s c y p h o i d  sum- 
m i t  o f  D e i t e r ' s  c e l l s .  The l a t t e r ,  j u s t  as  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s ,  
a r e  l o c a t e d  i n  3 r o w s ,  b u t  t h e i r  b r o a d  t h i c k e n e d  b a s e s  l i e  on t h e  
f u t u r e  b a s i l a r  membrane .  T h e i r  p h a l a n g i a l  p r o c e s s e s  b e n d  a r o u n d  t h e  
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b o d i e s  o f  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  a n d  p r o c e e d  t o  t h e i r  s u m m i t s ,  
w h e r e  t h e y  t e r m i n a t e  i n  t h e  b a c k i n g  o f  t h e  p h a l a n g e s .  

The H e n s e n ' s  and  C l a u d i u s l  c e l l s  l o c a t e d  b e h i n d  t h e  e x t e r n a l  
h a i r  c e l l s  a r e  s t i l l  c o m p l e t e l y  u n d i f f e r e n t i a t e d  a n d  a r e  a r r a n g e d  i n  
s e v e r a l  r o w s .  I n  t h e i r  l a r g e  o v a l  n u c l e i  t h e  n u c l e o l i  h a v e  a m a r -  
g i n a l  l o c a t i o n .  T h e r e  i s  l i t t l e  c y t o p l a s m  a n d  t h e y  a r e  s h a r p l y  v a c u -  
o l i z e d .  I n  t h e  a p i c a l  p a r t  t h e r e  a r e  g r a n u l e s  w i t h  a h i g h  c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  COOH-groups a n d  R N A  a n d  a r e l a t i v e l y  s m a l l  c o n c e n t r a t i o n  o f  
p r o t e i n .  C l a u d i u s f  c e l l s  f o r m  a n  a n g l e  w i t h  t h e  e x t e r n a l  s p i r a l  i n -  
c i s u r e  a n d  a r e  r e p r e s e n t e d  by  o n e  l a y e r  o f  c y l i n d r i c a l  e l e m e n t s  w i t h  
r o u n d  t r a n s p a r e n t  n u c l e i  l o c a t e d  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  c e l l .  T h e i r  c y -  
t o p l a s m  i s  v a c u o l i z e d  a n d  r i c h  i n  R N A .  A w e l l  d e f i n e d  b a s a l  mem- 
b r a n e  s e p a r a t e d  C l a u d i u s l  c e l l s  f r o m  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e .  A t  t h e  
t r a n s i t i o n  p o i n t  o f  C l a u d i u s l  c e l l s  i n t o  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  v a s c u -  
l a r  s t r i a  t h e  p r o t r u s i o n  o f  t h e  p r o m i n e n t i a  s p i r a l i s  i s  f o r m e d ,  i n  
w h i c h  t h e  i n d i c a t i o n s  o f  s e c r e t i o n  a r e  c l e a r l y  v i s i b l e .  

The e p i t h e l i u m  o f  t h e  v a s c u l a r  s t r i a  i s  c h a r a c t e r i z e d  by  t h e  
a l t e r n a t i o n  o f  d a r k  a n d  l i g h t  c e l l s .  The c y t o p l a s m  i n  b o t h  o f  t h e s e  
is v a c u o l i z e d .  T h i s  d i f f e r e n c e  a p p e a r s  s h a r p l y  w i t h  t h e  d e v e l o p m e n t  
o f  R N A ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  COOH-groups b u t  i s  c o m p l e t e l y  r emoved  w i t h  
t h e  a i d  o f  S S -  a n d  S H - g r o u p s .  V e s s e l s  of t h e  v a s c u l a r  s t r i a  a r e  l o -  
c a t e d  i n  t h e  c o n n e c t i v e  t i s s u e  and  t u r n  i n t o  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r .  
The t y p i c a l  b a s a l  membrane i s  a b s e n t  h e r e .  C o n n e c t i v e  t i s s u e  i s  r e p -  
r e s e n t e d  by l o o s e  l a y e r s  o f  t h e i r  f i b r o b l a s t s  and  o f  a f u n d a m e n t a l  
s u b s t a n c e  a n d  a r e  a b u n d a n t l y  p r o v i d e d  w i t h  b l o o d  v e s s e l s .  

R e i s s n e r ' s  membrane s e p a r a t i n g  t h e  p e r i l y m p h a t i c  s p a c e  f rom t h e  
e n d o l y m p h a t i c  s p a c e  c o n s i s t s  o f  two  l a y e r s :  an e p i t h e l i a l  o n e ,  t u r n -  
e d  t o w a r d s  t h e  c o c h l e a r  c a n a l ,  a n d  a c o n n e c t i v e  t i s s u e  o n e ,  t u r n e d  
t o w a r d  t h e  v e s t i b u l a r  s c a l a .  E p i t h e l i a l  c e l l s  a r e  t h i c k e n e d ;  t h e i r  / 1 5 6  
c y t o p l a s m  i s  v a c u o l i z e d  a n d  t h e  v a c u o l i  a r e  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  fo rm 
o f  b r u s h e s .  The n u c l e i  a r e  r o u n d - o v a l  w i t h  f i n e l y  d i v i d e d  c h r o m a t i n .  
The m a r g i n s  o f  t h e  c e l l  a r e  c l e a r l y  v i s i b l e .  C o n n e c t i v e  t i s s u e  c e l l s  
a r e  p o o r  i n  c y t o p l a s m .  The p r o t e i n  and  COOH-groups a r e  c o n t a i n e d  
c h i e f l y  i n  t h e  n u c l e u s  a n d  t h e  n u c l e o l u s .  

C l a u d i u s l  c e l l s ,  H e n s e n ' s  c e l l s  a n d  t h e  r e s t  o f  t h e  r e m a i n i n g  
p o r t i o n  o f  t h e  d e v e l o p i n g  C o r t i ' s  o r g a n ,  and  a l s o  t h e  s p i r a l  i n c i -  
s u r e ,  a r e  l o c a t e d  on t h e  f u t u r e  b a s i l a r  membrane f o r m i n g  c h a r a c t e r -  
i s t i c  S - s h a p e d  c u r v e s ,  a t  t h e  summit  o f  w h i c h  i s  l o c a t e d  C o r t i ' s  or- 
g a n .  The b a s i l a r  membrane a t  t h i s  s t a g e  c o n s i s t s  o f  c o n n e c t i v e  t i s -  
s u e  e l e m e n t s  w h i c h  a r e  d i s t r i b u t e d  i n  3 - 4  r o w s .  T h e r e  a r e  s t i l l  n o  
f i b r i l l a r  s t r u c t u r e s  i n  i t .  T h e r e  i s  no  e n d o t h e l i u m  f r o m  t h e  s i d e  
o f  t h e  s c a l a  t y m p a n i .  C o n n e c t i v e  t i s s u e  c e l l s  a r e  u n u s u a l l y  r i c h  i n  
n u c l e i c  a c i d s ,  p r o t e i n s  a n d  t h e i r  f u n c t i o n a l  g r o u p s .  The b a s a l  m e m -  
b r a n e  b e t w e e n  t h e  e p i t h e l i a l  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  a n d  c o n n e c t i v e  
t i s s u e  e l e m e n t s  o f  t h e  b a s i l a r  membrane i s  w e l l  d e v e l o p e d  a n d  h a s  a 
c l e a r l y  d e f i n e d  f i b r o u s  s t r u c t u r e ;  i n  a l l  p r o b a b i l i t y  i t  i s  t h e  b a c k -  
i n g  o f  t h e  f i b e r s  o f  t h e  f u t u r e  b a s i l a r  membrane .  
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D u r i n g  t h e  f i r s t  week o f  p o s t n a t a l  l i f e ,  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  
t e c t o r i a l  membrane i s  c o n t i n u o u s .  A t  t h e  same t i m e ,  a l a r g e  p o r t i o n  
o f  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  s p i r a l  i n c i s u r e  i s  r e s o r b e d  ( F i g .  7 1 a ) .  
P r o c e s s e s  o f  r e s o r p t i o n  b e g i n  f r o m  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  r u d i -  
m e n t .  I n  k i t t e n s  a n d  r a b b i t s  d u r i n g  t h e  s e c o n d  week o f  p o s t n a t a l  
l i f e  t h e  s p i r a l  i n c i s u r e  w h i c h  h a s  f o r m e d  i s  l i n e d  w i t h  a f l a t  e n d o -  
t h e l i u m ,  t h e  c e l l s  o f  w h i c h  a r e  p o o r  i n  p r o t e i n ,  i t s  f u n c t i o n a l  
g r o u p s  a n d  n u c l e i c  a c i d s  ( F i g .  7 1 b ) .  Due t o  t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  
s p i r a l  i n c i s u r e  a t i g h t e n i n g  o f  t h e  b a s i l a r  membrane t e s  p l a c e ,  
a n d  i n t e n s i f i e d  p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  b e g i n  f o r  b o t h  i t s  f i b -  
r i l l a r  a n d  i t s  c o n n e c t i v e  t i s s u e  s t r u c t u r e s .  The  t e c t o r i a l  membrane 
i s  a l r e a d y  c o m p l e t e l y  d i f f e r e n t i a t e d  a t  t h i s  t i m e .  I t  f o r m s  a f r e e  
c u p u l a  o v e r  t h e  s p i r a l  i n c i s u r e  a n d  o v e r l a p s  b o t h  t h e  i n t e r n a l  a n d  
e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  p r o c e e d i n g  t o  H e n s e n ' s  c e l l s  ( F i g .  7 2 ) .  I t s  f i b -  
r i l s  h a v e  a d i f f e r e n t  d i r e c t i o n  i n  t h e  c e n t r a l  a n d  p e r i p h e r a l  p o r -  
t i o n s  a n d  d i f f e r e n t  c o n c e n t r a t i o n s  o f  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  
g r o u p s  w h i c h  d e c r e a s e  i n  t h e  p e r i p h e r a l  z o n e .  F i b e r s  o f  t h e  t e c t o r i -  
a l  membrane a r e  e s p e c i a l l y  r i c h  i n  S S -  a n d  S H - g r o u p s .  

R e i s s n e r ' s  membrane i s  c o m p l e t e l y  d i f f e r e n t i a t e d  on t h e  b a s a l  
h e l i c e s  a t  t h i s  t i m e .  The R N A  c o n t e n t  i n  t h e  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  
i t s e l f  a n d  i n  i t s  a u x i l i a r y  s t r u c t u r e s  become more u n i f o r m ,  w i t h  t h e  
e x c e p t i o n  of C l a u d i u s '  c e l l s  and  t h e  e p i t h e l i u m  o f  t h e  v a s c u l a  s t r i a  
w h i c h  a r e  u n u s u a l l y  r i c h  i n  R N A .  

A t  t h e  l a t e s t  s t a g e s ,  w i t h  t h e  t r a n s i t i o n  t o  t h e  d e f i n i t i v e  
s t a t e ,  R N A  i n  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  i s  o r g a n i z e d  a r o u n d  t h e  n u c l e -  
u s .  D i f f e r e n t i a t i o n  o f  C o r t i ' s  o r g a n  a n d  i t s  a u x i l i a r y  s t r u c t u r e s  
on a l l  h e l i c e s  o f  t h e  c o c h l e a  t e r m i n a t e s  on t h e  1 0 t h - 1 2 t h  d a y  o f  
p o s t n a t a l  l i f e .  The s p i r a l  g a n g l i o n  o f  a l l  h e l i c e s  i s  a l s o  c o m p l e t e -  
l y  d i f f e r e n t i a t e d  a t  t h i s  t i m e  ( F i g .  73). The l a r g e  g a n g l i o u s  c e l l s  
c o n t a i n  l a r g e ,  r o u n d ,  w e l l - s t r u c t u r e d  n u c l e i  w i t h  l a r g e  r o u n d  n u c l e o -  
l i .  T h e i r  c y t o p l a s m  c o n t a i n s  a g r a n u l a t e d  N i s s l ' s  s u b s t a n c e  r i c h  i n  
R N A  a n d  p r o t e i n s  w h i c h  i s  v a r i o u s l y  d i s t r i b u t e d  i n  d i f f e r e n t  g a n g -  
l i o u s  c e l l s .  G a n g l i o u s  c e l l s  a r e  a l s o  h e t e r o g e n e o u s  i n  t h e i r  con-  
t e n t  o f  p r o t e i n  a n d  i n  f u n c t i o n a l  g r o u p s .  The g i v e n  s h o r t  d e s c r i p -  
t i o n  o f  h i s t o g e n e s i s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  shows t h a t  a d e f i n i t e  s t e p - b y -  
s t e p  p r o c e s s  i s  o b s e r v e d  i n  i t s  d e v e l o p m e n t .  D i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  
p e r c e i v i n g  h a i r  c e l l s  a n d  t h o s e  a u x i l i a r y  e l e m e n t s  wh ich  h a v e  a s u p -  
p o r t i v e  a n d  s e c r e t o r y  f u n c t i o n  t a k e s  p l a c e  i n  t h e  f i r s t  s t e p .  The /157 
b e g i n n i n g  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  s e n s o r y  c e l l s  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  
g r o w t h  o f  n e r v e  f i b e r s  f r o m  t h e  a d j a c e n t  p o r t i o n  o f  t h e  s p i r a l  g a n g -  
l i o n  up t o  t h e m .  T h i s  a l l o w s  t h e  p o s s i b i l i t y  f o r  a newborn  a n i m a l  
t o  p e r c e i v e  a u d i t o r y  s t i m u l a t i o n  o f  g e n e r a l  n a t u r e .  The f r e q u e n c y  
p e r c e p t i o n  o f  s o u n d s  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  t h e  g i v e n  t y p e  o f  a n i m a l  i s  
n o t  o n l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  p r e p a r e d n e s s  o f  t h e  h a i r  c e l l s  f o r  p e r -  
c e i v i n g  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n ,  b u t  a l s o  w i t h  r e s o n a t i n g  m o t i o n s  o f  t h e  
b a s i l a r  membrane w h i c h  a r e  made p o s s i b l e  t o w a r d  t h e  e n d  o f  t h e  s e c o n d  
week o f  p o s t n a t a l  l i f e ;  ; . e . ,  a t  t h e  t i m e  when n o t  o n l y  t h e  h a i r  c e l l s  
b u t  a l s o  t h e  a u x i l i a r y  s t r u c t u r e s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  a r e  c o m p l e t e l y  
d e v e l o p e d .  
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Changes  i n  n u c l e i c  a c i d s ,  t h e  s o - c a l l e d  g e n e r a l  or t o t a l  p r o -  
t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s ,  a l s o  p o s s e s s  s e v e r a l  p e c u l i a r i t i e s .  
B e f o r e  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  p r o c e s s e s  o f  c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  
c e l l s  o f  t h e  b a c k i n g  o f  t h e  o r g a n  a r e  u n u s u a l l y  r i c h  i n  p r o t e i n s  a n d  
n u c l e i c  a c i d s .  Toward  t h e  e n d  o f  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  p r o c e s s e s  t h e s e  
r e s e r v e s  a r e  d e p l e t e d ,  b u t  as  a r u l e  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e s e  s u b -  
s t a n c e s  i n  t h e  c e l l  i s  somewhat  e l e v a t e d  b e f o r e  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  
r e c e p t o r  or s e c r e t o r y  f u n c t i o n ;  o n l y  a t  t h i s  t i m e  d o e s  r e d i s t r i b u t i o n  
o f  t h e s e  s u b s t a n c e s  w i t h i n  t h e  c e l l  t a k e  p l a c e ,  ; . e . ,  t h a t  c h e m i c a l  
s t r u c t u r a l  r e l a t i o n s h i p  w h i c h  i s  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  t h e  g i v e n  t y p e  
o f  c e l l  i s  f o r m e d .  A s t u d y  o f  t h e  e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n -  
n e r  e a r  o f  m a m m a l s  i s  o f  g r e a t  i n t e r e s t .  J u s t  a s  i n  b i r d s ,  i n  m a m -  
m a l s  t h e r e  i s  a s p e c i a l  s e c t i o n  o f  t h e  i n n e r  e a r  p e r c e i v i n g  v i b r a -  
t i o n s  o f  t h e  a e r i a l  medium i n  t h e  b a n d  o f  a u d i t o r y  f r e q u e n c i e s ,  a 
s o - c a l l e d  C o r t i ' s  o r g a n ,  b u t  it d i f f e r s  f rom t h e  o r g a n  o f  h e a r i n g  i n  
b i r d s  b y  a l a r g e  number  o f  s u b s t a n t i a l  c h a r a c t e r i s t i c s ,  b o t h  i n  f i n e  
m i c r o s c o p i c  a n d  s u b m i c r o s c o p i c  s t r u c t u r e  a n d  i n  t h e  chemism a n d  mac- 
r o s c o p i c  s t r u c t u r e .  T h e s e  d i f f e r e n c e s  i n  g e n e r a l  a r e  s o  i m p o r t a n t  
t h a t  t h e y  a l l o w  u s  t o  a s sume  t h a t  t h e i r  p e r c e p t i o n  o f  a u d i t o r y  f r e -  
q u e n c i e s  i s  p o s s i b l y  b a s e d  on somewhat  d i f f e r e n t  p r i n c i p l e s .  D u r i n g  
t h i s  s t u d y  we h a v e  i n v e s t i g a t e d  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  
m a m m a l s ,  i n c l u d i n g  C o r t i ' s  o r g a n ,  by m e t h o d s  o f  g e n e r a l  h i s t o l o g y ,  
n e u r o h i s t o l o g y  a n d  c y t o c h e m i s t r y .  However ,  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n -  
v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n  mammals and  em- 
b r y o g e n e s i s  and  i n  p o s t n a t a l  p e r i o d  a r e  v e r y  i n t e r e s t i n g ,  b u t  me th -  
o d o l o g i c a l l y  v e r y  d i f f i c u l t  w o r k ;  i t  may b e  c o m p l e t e d  i n  t h e  f u t u r e  
as an i n d e p e n d e n t  i n v e s t i g a t i o n .  

I n  t h e  p r o c e s s  o f  o n t o g e n e s i s  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  mammals i t  i s  
p o s s i b l e  t o  n o t e  t h e  f o l l o w i n g  p e c u l i a r i t y :  w h i l e  i n d i v i d u a l  a n a -  
t o m i c a l  p a r t s  o f  t h e  i n n e r  e a r  a r e  i s o l a t e d  a l m o s t  s i m u l t a n e o u s l y  
( s i n c e  t h e  s u b d i v i s i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i n t o  two  s a c s  c a n  
h a r d l y  b e  c o n s i d e r e d  t o  b e  e x c l u s i v e l y  t h e  b a c k i n g  o f  t h e  o t o l i t h  
a p p a r a t u s ) ,  t h e i r  c y t o p l a s m a t i c  d i f f e r e n t i a t i o n  o c c u r s  n o n s i m u l t a n e -  
o u s l y ;  f i r s t  t h e  m a c u l a e  b e g i n  t o  b e  d i f f e r e n t i a t e d ,  t h e n  t h e  ampul -  
l a r  c r i s t a e  and  t h e  a u d i t o r y  p a r t s  o f  t h e  i n n e r  e a r .  

I n  p a r a l l e l  w i t h  t h e  m o r p h o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n ,  a d r o p  i n  
t h e  c o n c e n t r a t i o n s  o f  R N A ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s  
i s  o b s e r v e d  w h i c h ,  b e f o r e  t h e  b e g i n n i n g  o f  a f u n c t i o n i n g ,  i s  r e -  
p l a c e d  by  a p r o c e s s  o f  a c c u m u l a t i o n s  o f  t h e s e  s u b s t a n c e s .  M o r e o v e r ,  
d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  c e l l s  i s  a c c o m p a n i e d  by  a r e d i s t r i b u t i o n  o f  
t h e  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  c h e m i c a l  s u b s t a n c e s ,  w h i c h  i s  e s p e c i a l l y  
n o t i c e a b l e  w i t h  t h e  f o r m a t i o n  o f  t h e  c u t i c l e  a n d  s e n s o r y  h a i r s ,  w i t h  
t h e  p r o c e s s  o f  n e r v e  f i b e r  i n g r o w t h ,  w i t h  t h e  f o r m a t i o n  o f  t i g r o i d s  
i n  t h e  m a t u r i n g  n e u r o n s ,  e t c .  

I t  i s  r a t h e r  d i f f i c u l t  t o  compare  i n  s t a g e s  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  
t h e  v e s t i b u l a r  p a r t  o f  t h e  i n n e r  e a r  w i t h  t h e  a u d i t o r y  p a r t  i n  m a m -  
m a l s .  I n  g e n e r a l ,  t h e  v e s t i b u l a r  p a r t  o f  t h e  l a b y r i n t h  d e v e l o p s  and  
i s  d i f f e r e n t i a t e d  a s  a w h o l e ,  a n d  t h o s e  d i v e r g e n c e s  w h i c h  a r e  ob-  
s e r v e d  i n  t h e  c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  i t s  i n d i v i d u a l  p a r t s  i n  
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t h e  e n d  come down t o  a s i n g l e  p r o c e s s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  or- 
g a n ,  w h i c h  i s  t e r m i n a t e d  t o w a r d  t h e  t h i r d  d a y  o f  p o s t n a t a l  l i f e  o f  /158 
t h e  r a b b i t .  The a u d i t o r y  p a r t  o f  t h e  l a b y r i n t h  i s  d i f f e r e n t i a t e d  i n  
t h e  p r o c e s s  of  d e v e l o p m e n t  b y  t h e  f a c t  t h a t  i n  i t  p r o c e s s e s  o f  d i f -  
f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  i n d i v i d u a l  p o r t i o n s  a r e  s e p a r a t e d  n o t  o n l y  i n  
t i m e  b u t  i n  s p a c e  a l s o .  W h i l e  i n  t h e  l o w e r  p o r t i o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  
c a n a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i s  p r a c t i c a l l y  c o m p l e t e d ,  t h e  
summi t  o f  t h e  c o c h l e a  i s  f o u n d  i n  t h e  l a t e r  s t a g e s  of d i f f e r e n t i a -  
t i o n .  Thus  t h e  p r e p a r e d n e s s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  f o r  p e r c e i v i n g  s o u n d s  
o f  d i f f e r e n t  f r e q u e n c i e s  h a r d l y  b e g i n s  s i m u l t a n e o u s l y .  M o r p h o l o g i -  
c a l  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a n d  a u d i t o r y  
p a r t s  o f  t h e  i n n e r  e a r  may b e  b a s i c a l l y  r e d u c e d  t o  t h e  f o l l o w i n g .  
I n  t h e  v e s t i b u l a r  o r g a n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  r e c e p t o r  p a r t  a n d  
a u x i l i a r y  s t r u c t u r e s  t a k e s  p l a c e  s i m u l t a n e o u s l y .  T h e r e f o r e ,  when i n  
t h e  newborn  r a b b i t  f i n a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  b o t h  t y p e s  o f  r e c e p t o r  
c e l l s  ( b o t h  c y l i n d r i c a l  a n d  p i t c h e r - s h a p e d )  t a k e s  p l a c e ,  t h e  o r g a n  
i s  c o m p l e t e l y  r e a d y  t o  f u n c t i o n .  I n  t h e  a u d i t o r y  p a r t  o f  t h e  i n n e r  
e a r ,  on t h e  o t h e r  h a n d ,  p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  r e c e p t o r  
s t r u c t u r e s  a r e  a l m o s t  c o m p l e t e l y  t e r m i n a t e d  a t  t h e  moment o f  b i r t h ,  
b u t  p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  a u x i l i a r y  s t r u c t u r e s  o f  C o r t i ' s  
o r g a n  a r e  t e r m i n a t e d  o n l y  on t h e  1 0 t h  d a y  o f  p o s t n a t a l  l i f e ,  a n d  on-  
l y  a f t e r  t h i s  i s  t h e  o r g a n  r e a d y  for t h e  p e r c e p t i o n  o f  s o u n d s  o f  
d i f f e r i n g  f r e q u e n c y .  

The d e v e l o p m e n t  scheme o f  t h e  membranous l a b y r i n t h  ( i n n e r  e a r )  
i s  s i m i l a r  i n  i t s  g e n e r a l  f e a t u r e s  i n  a l l  v e r t e b r a t e s .  The f i r s t  
p a i r e d  l a b y r i n t h  r u d i m e n t  a p p e a r s  i n  t h e  f o r m  o f  a t h i c k e n i n g  o f  e n -  
doderm l y i n g  a l o n g  b o t h  s i d e s  o f  t h e  s t i l l  o p e n  n e u r o l a m i n a ,  i n  t h e  
r e g i o n  o f  t h e  f u t u r e  h i n d  b r a i n ,  t h e  s o - c a l l e d  a u d i t o r y  p l a c o d e s .  
Due t o  t h e  d e s c e n t  o f  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  i n t o  t h e  u n d e r l y i n g  mes- 
enchyma ,  t h e  p l a c o d e  i s  g r a d u a l l y  c o n v e r t e d  f i r s t  i n t o  t h e  a u d i t o r y  
f a s c i a  a n d  t h e n  i n t o  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e .  D u r i n g  a c e r t a i n  l e n g t h  
o f  t i m e  t h e  f a s c i a  r e m a i n s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  e x t e r n a l  e c t o d e r m  and  
t h e  e x t e r n a l  medium. Then t h i s  o p e n i n g  c l o s e s  a n d  t h e  f a s c i a  i s  s e p -  
a r a t e d  f r o m  t h e  e c t o d e r m .  On t h e  o p p o s i t e  m e d i a l  w a l l  o f  t h e  a u d i -  
t o r y  v e s i c l e  a p r o t r u s i o n  i s  f o r m e d ,  i . e . ,  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  e n d o -  
l y m p h a t i c  d i v e r t i c u l u m .  The a u d i t o r y  v e s i c l e  i s  l e n g t h e n e d  i n  t h e  
d o r s o - v e n t r a l  d i r e c t i o n  d u e  t o  t h e  m u l t i p l i c a t i o n  o f  c e l l s  o f  t h e  
a u d i t o r y  v e s i c l e  w a l l  a n d  t h e i r  d i l a t i o n  t o  i n c r e a s e  i n  t h e  volume 
o f  l i q u i d  f i l l i n g  t h e  v e s i c l e .  The m e d i a l  w a l l  o f  t h i s  v e s i c l e  i s  
t h i c k e n e d ,  becomes  m u l t i - l a y e r e d  a n d  i s  c o n v e r t e d  i n t o  t h e  g e n e r a l  
r u d i m e n t s  o f  a l l  t e r m i n a l  o r g a n s  of t h e  i n n e r  e a r ,  t h e  s o - c a l l e d  
m a c u l a  communis .  D i r e c t l y  u n d e r  i t  a r e  l o c a t e d  t h e  r u d i m e n t s  o f  t h e  
e i g h t h  g a n g l i a  w h i c h  e i t h e r  i s  f o r m e d  f r o m  m i g r a t i n g  c e l l s  o f  t h e  
a u d i t o r y  v e s i c l e  w a l l  or h a s  a mixed  o r i g i n  ( B a t t e n ,  1 9 5 8 ) .  O p p o s i t e  
t h e  p o i n t  o f  o r i g i n  o f  t h e  e n d o l y m p h a t i c  d i v e r t i c u l u m ,  t h e  l a t e r a l  
w a l l  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  f o r m s  a f o l d  w h i c h  g rows  i n t o  i t s  c a v i -  
t y  a n d  d i v i d e s  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  i n t o  two p a r t s :  t h e  u p p e r ,  or 
t h e  p a r s  s u p e r i o r  w h i c h  f o r m s  a n  u t r i c u l u s  and  s e m i c i r c u l a r  c a n a l ;  
a n d  t h e  l o w e r ,  or t h e  p a r s  i n f e r i o r  f o r m i n g  t h e  s a c c u l u s  a n d  i t s  
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d e r i v a t i v e s  ( l a g e n a  a n d  a c o u s t i c  p a p i l l a ,  a n d  a l s o  t h e  c o c h l e a r  c a n -  
a l  i n  b i r d s  a n d  mammals) .  Wi th  t h e  s u b d i v i s i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s -  
i c l e  i n t o  two  p a r t s ,  t h e  m a c u l a  communis i s  a l s o  d f v i d e d  i n t o  two  
s e c t i o n s :  a n  u p p e r  a n d  a l o w e r  w h i c h  f o r  a w h i l e  r e m a i n  i n t e r c o n -  
n e c t e d  b y  a p o n t i c u l u m  o f  c h a r a c t e r i s t i c  e p i t h e l i u m ;  t h e  l a t t e r  i s  
l a t e r  r e p l a c e d  by  t h e  i n d i f f e r e n t  c u b i c  e p i t h e l i u m  o f  t h e  a u d i t o r y  
v e s i c l e  w a l l .  The two s e p a r a t e  n e u r o e p i t h e l i a l  s p o t s  w h i c h  a r e  fo rm-  
e d  a t  t h e  same t i m e  a r e  l o c a t e d ,  r e s p e c t i v e l y :  t h e  u p p e r  i n  t h e  p a r s  
s u p e r i o r ,  a n d  t h e  l o w e r  i n  t h e  p a r s  i n f e r i o r .  S e p a r a t e  p o r t i o n s  o f  
t h e  w a l l  o f  t h e  p a r s  s u p e r i o r  a r e  t h i c k e n e d ,  and  p o c k e t - s h a p e d  p r o -  /159 
t r u s i o n s  a r e  f o r m e d  i n  t h e s e  p l a c e s .  T h e i r  o p p o s i t e  w a l l s  a d h e r e  t o  
a n e  a n o t h e r  a n d  t h e n  t h e s e  p o i n t s  o f  a d h e s i o n  a r e  r e s o r b e d .  The 
s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  a r e  f o r m e d  f r o m  t h e  p e r i p h e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e s e  
p o c k e t s .  B o t h  v e r t i c a l  c a n a l s  o r i g i n a t e  f r o m  t h e  g e n e r a l  r u d i m e n t  
a n d  t h e i r  a n t e r i o r  e n d s  d i s c h a r g e  i n t o  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  
u t r i c u l u s  by  means o f  t h e  g e n e r a l  c r u s  communis or s i n u s  s u p e r i o r  
u t r i c u l i .  The o t h e r  e n d s  o f  t h e s e  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s  d i s c h a r g e  d i -  
r e c t l y  i n t o  t h e  u t r i c u l u s  by means  o f  t h e i r  a m p u l l a e .  The f l a t  
p o c k e t - s h a p e d  p r o t r u s i o n  f r o m  w h i c h  t h e  h o r i z o n t a l  ( l a t e r a l )  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l  i s  f o r m e d  i s  u s u a l l y  e s t a b l i s h e d  somewhat  l a t e r .  The 
f i n a l  d e v e l o p m e n t  o f  t h i s  c a n a l  a n d  i t s  a m p u l l a e  i s  u s u a l l y  a l s o  r e -  
t a r d e d  i n  r e l a t i o n  t o  b o t h  v e r t i c a l  c a n a l s .  The r u d i m e n t  o f  t h e  r e -  
c e p t o r  o r g a n s  o f  t h e  u t r i c u l a r  p o r t i o n  o f  t h e  l a b y r i n t h  l y i n g  i n  t h e  
p a r s  s u p e r i o r  g i v e s  r i s e  t o  t h e  u t r i c u l a r  a u d i t o r y  s p o t ,  t h e  m a c u l a  
u t r i c u l a e  a n d  t h e  a m p u l l a r  c r e s t s  o f  t h e  a n t e r i o r  v e r t i c a l  a n d  h o r i -  
z o n t a l  s e m i c i r c u l a r  c a n a l s .  The r u d i m e n t  o f  r e c e p t o r  o r g a n s  l y i n g  
i n  t h e  p a r s  s u p e r i o r  p r o v i d e s  a p r o c e s s  w i t h i n  a n d  t o  t h e  r e a r  o f  
t h e  p o s t e r i o r  a m p u l l a ,  t h u s  f o r m i n g  i t s  a u d i t o r y  c r e s t  ( c r i s t a  a m -  
p u l a r i s  p o s t e r i o r ) .  The r e m a i n i n g  p o r t i o n  o f  t h i s  r u d i m e n t  g rows  i n  
l e n g t h  a n d  i n  t u r n  i s  s u b d i v i d e d  i n t o  two  r u d i m e n t s :  t h e  s m a l l e r  
u p p e r  o n e ,  a n d  t h e  l a r g e r  l o w e r  o n e .  From t h e  s m a l l e r  one  d e v e l o p s  
t h e  s a c c u l a r  a u d i t o r y  s p o t , t h e  m a c u l a  s a c c u l i ;  t h e  l a r g e r  l o w e r  one  
d e v e l o p s  f u r t h e r  a n d  f o r m s  t h e  r u d i m e n t  o f  C o r t i ’ s  o r g a n .  I n  t h e  
l o w e r  v e r t e b r a t e s  t h e  a u d i t o r y  s p o t  o f  t h e  l a g e n a  ( m a c u l a  l a g e n a )  a l -  
s o  d e v e l o p s  f r o m  t h e  e x t e r n a l  e n d  o f  t h i s  r u d i m e n t .  However t h e  on-  
t o g e n e s i s  o f  i n d i v i d u a l  a u d i t o r y  s p o t s  a n d  c r e s t s  h a s  n o t  b e e n  f i -  
n a l l y  c l a r i f i e d  t o  d a t e  ( A l e x a n d e r ,  1 9 2 6 ;  K o l m e r ,  1 9 2 7 ;  d e  B u r l e t ,  
1 9 3 4 ,  e t  a l . ) .  

The d i s t r i b u t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s  (DNA a n d  R N A ) ,  t o t a l  p r o t e i n  
and  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  ( S S ,  SH a n d  COOH) d u r i n g  
t h e  d e v e l o p m e n t  o f  r e c e p t o r  s t r u c t n r e s  o f  t h e  membranous l a b y r i n t h  
i n  a l l  v e r t e b r a t e s  w h i c h  we s t u d i e d  g e n e r a l l y  c h a n g e s  i d e n t i c a l l y .  
I n  i n d i v i d u a l  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  one  c l a s s  or a n o t h e r ,  t h e  e n u m e r a t -  
e d  c h e m i c a l  s u b s t a n c e s  may d i f f e r  c h i e f l y  b y  t h e i r  c o n c e n t r a t i o n  or 
c h a n g e s  i n  t h e  d i s t r i b u t i o n  i n  i n d i v i d u a l  s t r u c t u r e s  a t  one  s t a g e  or 
a n o t h e r .  I n  t h e  f i r s t  s t a g e s  o f  f o r m a t i o n  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  
a n d  i t s  g a n g l i o n ,  i n  a l l  t y p e s  o f  v e r t e b r a t e s  s t u d i e d  t h e  n u c l e i c  
a c i d s  ( R N A  a n d  D N A )  a n d  t o t a l  p r o t e i n  a r e  d i s t r i b u t e d  more or l e s s  
e q u a l l y  a n d  g i v e  a r e a c t i o n  o f  a v e r a g e  i n t e n s i t y .  E l e c t r o n  m i c r o -  
s c o p e  i n v e s t i g a t i o n s  c o n d u c t e d  a t  t h i s  s t a g e  i n d i c a t e  g r e a t  homogen- 
e i t y  o f  t h e  c y t o p l a s m  i n  t h e  c e l l s  o f  t h e  a u d i t o r y  v e s i c l e  a n d  t h e  
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u n d e r l y i n g  r u d i m e n t s  o f  t h e  g a n g l i o n .  I t  i s  p o s s i b l e  t o  n o t e  o n l y  
t h e  p r e s e n c e  o f  a l a r g e  number  o f  g r a n u l e s  o f  t h e  r i b o s o m e  t y p e  i n  
t h e  c y t o p l a s m  a n d  a m o d e r a t e  number  o f  m i t o c h o n d r i a ,  p r i m a r i l y  o f  
e l o n g a t e d  s h a p e  w i t h  v e r y  d e n s e l y  d i s t r i b u t e d  c r i s t a e  a n d  a d a r k  m a t -  
r i x ,  ; . e . ,  t h e  t y p e  w h i c h  i s  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  c e l l u l a r  e l e m e n t s  
w i t h  a p r e d o m i n a t i n g  a n a e r o b i c  t y p e  o f  e x c h a n g e .  M o r e o v e r ,  i n  t h e  
c y t o p l a s m  o f  t h e s e  c e l l s  it i s  p o s s i b l e  t o  s e e  a s i g n i f i c a n t  number  
o f  r a t h e r  l a r g e  v e s i c l e s  or v a c u o l i  w i t h  v e r y  p a l e ,  a l m o s t  t r a n s p a -  
r e n t  c o n t e n t .  The p l a s m a t i c  membrane o f  a c e l l  a t  t h e s e  s t a g e s  i s  
w e l l  d e f i n e d .  The r o u n d  n u c l e i  a r e  s u r r o u n d e d  b y  a c l e a r ,  d o u b l e -  
c o n t o u r e d  membrane w i t h  w e l l  d e f i n e d  n u c l e o l i  a n d  u n i f o r m l y  d i s t r i -  
b u t e d  c h r o m a t i n  i n  t h e  f o r m  o f  s m a l l  g r a n u l e s .  The membranes o f  t h e  
e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m  a t  t h i s  s t a g e  a r e  c o m p l e t e l y  a b s e n t .  

The f i r s t  s i g n  o f  t h e  b e g i n n i n g  c e l l u l a r  d i f f e r e n t i a t i o n  i s  t h e  
c h a n g e  i n  fo rm a n d  s i z e  o f  t h e  n u c l e o l u s  a n d  t h e  i n t e n s e  i n c r e a s e  i n  
t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  
g r o u p s  ( S S ,  SH a n d  COOH) o f  m o l e c u l e s  c o n t a i n e d  i n  i t .  N u c l e o l i  o f  
t h e  c e l l s  o f  t h e  r u d i m e n t  o f  t h e  m a c u l a  communis a r e  i n c r e a s e d  i n  
s i z e  a n d  a r e  s h i f t e d  t o w a r d  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  n u c l e u s .  The i n -  /160 
t e n s i t y  o f  t h e  r e a c t i o n  f o r  n u c l e i c  a c i d s  (DNA a n d  RNA), t o t a l  p r o -  
t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s  ( S S ,  SH a n d  C O O H )  b e g i n s  t o  i n c r e a s e .  
On e l e c t r o n  m i c r o p h o t o g r a p h s  i t  i s  p o s s i b l e  t o  s e e  t h a t  t h e  r i b o -  
somes  on t h e  s i d e  o f  t h e  n u c l e o l u s  a r e  d i s t r i b u t e d  n o n u n i f o r m l y ;  i n  
t h e  c e n t e r  o f  t h e  n u c l e o l u s  l u m e n a  a r e  o f t e n  f o r m e d  f r o m  w h i c h  t r a c e s  
o f  r i b o s o m e s  s t r e t c h  t o  t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  n u c l e u s .  I n  t h e  c y t o -  
p l a s m  o f  s u c h  c e l l s  t h e  f o r m a t i o n  o f  membranes  o f  t h e  e n d o p l a s m a t i c  
r e t i c u l u m  b e g i n s .  The r a t h e r  numerous  m i t o c h o n d r i a  a r e  d i s t r i b u t e d  
t h r o u g h  t h e  e n t i r e  c y t o p l a s m ,  b u t  a c c u m u l a t i o n s  o f  t hem a r e  o b s e r v e d  
p r i m a r i l y  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c e l l .  

Upon s u b d i v i s i o n  o f  t h e  c e l l s  o f  t h e  r u d i m e n t  i n t o  s e n s o r y  a n d  
s u p p o r t i n g  c e l l s ,  t h e  s t r u c t u r e  a n d  s h a p e  o f  t h e i r  n u c l e i  c h a n g e  
f i r s t .  N u c l e i  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s  h a v e  d e n s e r  a n d  more c r u d e l y  d i s -  
p e r s e d  c h r o m a t i n  t h a n  t h e  r o u n d  n u c l e i  o f  r e c e p t o r  c e l l s .  D i f f e r e n -  
t i a t i o n  o f  t h e  c e l l s  i s  a c c o m p a n i e d  by  a g e n e r a l  d r o p  i n  t h e  i n t e n -  
s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  R N A ,  t o t a l  p r o t e i n  and  i t s  f u n c t i o n a l  t h i o l  a n d  
c a r b o x y l  g r o u p s .  Even s o ,  i n  t h e  d i f f e r e n t i a t i n g  r e c e p t o r  c e l l s  t h e  
i n t e n s i t y  o f  r e a c t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n  i s  somewhat  h i g h e r  t h a n  i n  
t h e  n e i g h b o r i n g  s u p p o r t i n g  c e l l s .  The d e v e l o p i n g  s e n s o r y  h a i r s  a r e  
d i s t i n g u i s h e d  i n i t i a l l y  b y  a v e r y  weak r e a c t i o n  f o r  t o t a l  p r o t e i n  
w h i c h  t h e n  i n c r e a s e s  somewha t ;  u n d e r  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a -  
t i o n  t h i s  i s  e x p l a i n e d  by  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  g e n e r a l  vo lume o f  t h e  
s t e r e o c i l i a  and  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  f i n e  f i b r o u s  s u b s t a n c e  com- 
p o s i n g  t h e m .  Upon f i n a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  a r e c e p t o r  c e l l ,  r e d i s -  
t r i b u t i o n  o f  R N A ,  t o t a l  p r o t e i n  and  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s  t a k e s  p l a c e  
i n  i t .  Thus  i n  d i f f e r e n t i a t e d  p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  
o r g a n  o f  g r a v i t a t i o n  ( u t r i c u l a r  m a c u l a ) ,  R N A  i s  b a s i c a l l y  d i s t r i b u t -  
e d  i n  t h e  f o r m  o f  a g r a n u l a r  a c c u m u l a t i o n  i n  t h e  b a s a l  p o r t i o n ,  a n d  
i n  s e v e r a l  a n i m a l s  e v e n  i n  t h e  a p i c a l  p o r t i o n  o f  t h e  c e l l .  T o t a l  
p r o t e i n  a n d  i t s  c a r b o x y l  g r o u p s  a r e  m o s t  i n t e n s i v e  i n  t h e  a p i c a l  p o r -  
t i o n s  o f  r e c e p t o r  c e l l s ,  i n  w h i c h  t h e  m o s t  i n t e n s i v e  r e a c t i o n  i s  ob-  
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s e r v e d  i n  t h e i r  c u t i c l e .  E l e c t r o n  m i c r o s c o p i c a l l y  t h i s  c o r r e s p o n d s  
t o  t h e  s t a g e  i n v o l v i n g  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  c u t i c l e  a n d  t h e  c o n c e n t r a -  
t i o n  o f  c y t o p l a s m a t i c  s t r u c t u r e s .  A s  o p p o s e d  t o  t h e  u t r i c u l a r  macu- 
l a ,  r e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n  b i r d s  a n d  m a m m a l s  a r e  c h a r a c -  
t e r i z e d  b y  a weak c o n t e n t  a n d  e q u a l  d i s t r i b u t i o n  b o t h  o f  R N A  a n d  o f  
D N A .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  t o t a l  p r o t e i n  c o n t e n t  i n  them i s  v e r y  
g r e a t ,  t h e  m o s t  i n t e n s i v e  r e a c t i o n  b e i n g  o b s e r v e d  b o t h  i n  t h e  c u t i -  
c l e  a n d  i n  t h e  s e n s o r y  h a i r s .  

D i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  g a n g l i o u s  c e l l s  i s  c h a r a c t e r i z e d  b y  t h e  
f a c t  t h a t  R N A  i n  them f o r m s  c h a r a c t e r i s t i c  c l u m p s ,  t h e  s o - c a l l e d  
N i s s l ' s  s u b s t a n c e ,  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  w h i c h  i s  s p e c i f i c  f o r  i n d i -  
v i d u a l  n e u r o n s  a n d  c h a r a c t e r i z e s  t h e i r  f u n c t i o n a l  s t a t e .  Even car-  
b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  r e v e a l  t h e  same n a t u r e  o f  d i s t r i b u t i o n .  

The o x i d i z i n g  enzymes  w h i c h  w e  s t u d i e d  a r e  o r i g i n a l l y  m a n i f e s t -  
e d  i n  a l l  t i s s u e s  o f  t h e  r u d i m e n t  a n d  h a v e  a v e r y  h i g h  a c t i v i t y .  
They a r e  l o c a l i z e d  i n  t h e  m i t o c h o n d r i a  w h i c h  a r e  t r a n s f e r r e d  i n t o  
t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  d u r i n g  t h e  p r o c e s s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n .  
O r i g i n a l l y  t h e  d e n s e  r o d - s h a p e d  m i t o c h o n d r i a  a r e  r o u n d e d ,  t h e i r  c r i s -  
t a e  a r e  d i s t r i b u t e d  l e s s  d e n s e l y  a n d  t h e  m a t r i x  becomes  more t r a n s -  
p a r e n t .  Wi th  t h e  i n t e n s i f i c a t i o n  o f  t h e  p r o c e s s e s  o f  p r o t e i n  s y n -  
t h e s i s ,  m i t o c h o n d r i a  a r e  d i s t r i b u t e d  a r o u n d  t h e  membrane o f  t h e  e n -  
d o m a t i c  r e t i c u l u m ,  i . e . ,  d i r e c t l y  a r o u n d  t h o s e  p l a c e s  w h i c h  a r e  c o n -  
n e c t e d  w i t h  p r o t e i n  s y n t h e s i s .  A t  t h e  b e g i n n i n g  o f  s p e c i f i c  d i f -  
f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  c e l l s ,  when t h e  f o r m a t i o n  o f  s e n s o r y  h a i r s  a n d  
c u t i c l e  t a k e s  p l a c e  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s ,  m i t o c h o n d r i a  a r e  g r o u p e d  
i n  t h e  a p i c a l  p a r t  o f  t h e  c e l l .  Wi th  t h e  f o r m a t i o n  o f  s y n a p s e s  w i t h  
a p p r o a c h i n g  n e r v e  e n d i n g s ,  some o f  t h e  m i t o c h o n d r i a  a r e  g a t h e r e d  i n  
t h e  b a s a l  p a r t  o f  t h e  c e l l  n e a r  t h e  p r e s y n a p t i c  membrane.  The  n e r v e  /161 
e n d i n g s  f o r m i n g  s y n a p s e s  a r e  a l s o  r i c h  i n  m i t o c h o n d r i a ,  w h i c h  d i s p l a y  
a s i g n i f i c a n t  a c t i v i t y  o f  o x i d i z i n g  e n z y m e s .  The a c t i v i t y  o f  C C O  i s  
s i g n i f i c a n t l y  w e a k e r  i n  C o r t i ' s  o r g a n .  I n  t h e  i n n e r  e a r  o f  b i r d s  a t  
t h e  e n d  o f  t h e  e m b r y o n a l  p e r i o d ,  C C O  h a s  a g r e a t e r  a c t i v i t y  i n  t h e  
s a c c u l a r  m a c u l a  a n d  i n  t h e  c r i s t a e  a n d  a l o w e r  a c t i v i t y  i n  t h e  u t r i -  
c u l u s  a n d  i n  C o r t i ' s  o r g a n .  High a c t i v i t y  o f  C C O  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  
g a n g l i o u s  c e l l s ,  i n  t h e  v e s t i b u l a r  a n d  c o c h l e a r  g a n g l i a  and  i n  t h e  
a s c e n d i n g  n e r v e  f i b e r s .  

The a p p e a r a n c e  o f  s p e c i f i c  c h o l i n e s t e r a s e  i n  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  
o f  t h e  membranous l a b y r i n t h  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  p e r i o d  o f  n e r v e  f i b e r  
i n g r o w t h  i n t o  t h e  r u d i m e n t s  o f  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  a n d  i t s  c o n c e n t r a -  
t i o n  on t h e  s y n a p t i c  s u r f a c e ;  : . e . ,  w i t h  t h e  f o r m a t i o n  o f  s y n a p s e s  
b e t w e e n  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  n e r v e  e n d i n g s .  

Thus  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  membranous 
l a b y r i n t h  o f  v e r t e b r a t e s ,  i . e . ,  t h e  o r g a n  o f  g r a v i t a t i o n  ( u t r i c u l u s ) ,  
o r g a n  of v i b r a t i o n  ( s a c c u l u s ) ,  a u d i t o r y  c r e s t s  o f  t h e  s e m i c i r c u l a r  
c a n a l s  a n d  C o r t i ' s  o r g a n ,  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  d i r e c t i o n  o f  c y t o c h e m i -  
c a l  c h a n g e s  i n  t h e  p r o c e s s  o f  e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  common t o  a l l  
c l a s ses  o f  v e r t e b r a t e s  i s  m a n i f e s t e d  i n  v a r i o u s  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  
of t h e  membranous l a b y r i n t h  i n  d i f f e r e n t  t i m e  p e r i o d s ,  r e f l e c t i n g  
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t h e  g e n e r a l  r e g u l a r i t y  o f  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  i n d i v i d u a l  p o r t i o n s  i n  
p h i l o g e n e s i s .  T h u s  d u r i n g  t h e  e a r l i e s t  p e r i o d  t h e  p r o c e s s  o f  mor- 
p h o l o g i c a l  a n d  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  b e g i n s  a n d  e n d s  i n  t h e  
u t r i c u l a r  m a c u l a  ( ; . e . ,  i n  t h e  o r g a n  o f  g r a v i t a t i o n ) ,  i n d i c a t i n g  i t s  
e a r l i e r  p r e p a r e d n e s s  f o r  f u n c t i o n i n g  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  o t h e r  
r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r .  The d e v e l o p m e n t  a n d  d i f f e r -  
e n t i a t i o n  of t h e  v e s t i b u l a r  p a r t  o f  t h e  l a b y r i n t h  i n  t h e  h i g h e r  v e r -  
t e b r a t e s  a l w a y s  a n t i c i p a t e s  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  i t s  a u d i t o r y  p a r t .  
M o r e o v e r ,  t h e  p h i l o g e n e t i c a l l y  y o u n g e r  c r i s t a  o f  t h e  h o r i z o n t a l  
s e m i c i r c u l a r  c a n a l ,  w h i c h  i s  s t i l l  a b s e n t  i n  t h e  c y c l o s t o m a t a ,  i s  
d i f f e r e n t i a t e d  somewhat  l a t e r  t h a n  t h e  c r i s t a e  o f  b o t h  v e r t i c a l  s e m i -  
c i r c u l a r  c a n a l s .  However ,  t h e s e  r e g u l a r i t i e s  a r e  s h a r p l y  p r o n o u n c e d  
i n  t h e  e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  membranous l a b y r i n t h  o f  l o w e r  
v e r t e b r a t e s  ( f i s h e s ,  a m p h i b i a n s ) ,  a n d  a r e  somewhat  l e s s  d i s t i n c t  i n  
t h e  h i g h e r  v e r t e b r a t e s  ( r e p t i l e s ,  b i r d s ,  mammals) ,  wh ich  u n d o u b t e d l y  
e x p l a i n s  t h e  p r e s e n c e  o f  h e t e r o c h r o m i a  i n  t h e  d e v e l o p m e n t  of t h e  
membranous l a b y r i n t h .  I n  b i r d s  a n d  m a m m a l s  t h e  t e m p o r a l  d i s t i n c t i o n  
i s  p r e s e r v e d  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  a u d i t o r y  s p o t s  
a n d  c r e s t s ;  h o w e v e r ,  t h e  t e r m i n a t i o n  o f  t h e i r  d i f f e r e n t i a t i o n  con-  
v e r g e s  i n  t i m e  a n d  t h e  e n t i r e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  o f  b i r d s  a n d  m a m -  
m a l s  t e r m i n a t e s  i t s  d i f f e r e n t i a t i o n  a s  a w h o l e .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  
t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  r e c e p t o r  e l e m e n t s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i s  s e p a r -  
a t e d  n o t  o n l y  i n  t i m e  b u t  a l s o  i n  s p a c e ,  s i n c e  t h e  p r o c e s s e s  o f  d i f -  
f e r e n t i a t i o n  b e g i n  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  c o c h l e a  a n d  somewhat  l a t e r  t e r -  
m i n a t e  on  i t s  s u m m i t .  The d i f f e r e n t i a t e d  a u d i t o r y  r e c e p t o r  c e l l  i s  
c a p a b l e  o f  p e r c e i v i n g  s o u n d s ;  however  , t h e  f r e q u e n c y  a c o u s t i c  p e r -  
c e p t i o n  e v i d e n t l y  d e p e n d s  p r i m a r i l y  upon  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  a u x i l i a r y  
s t r u c t u r e s  o f  C o r t i ' s  o r g a n ,  w h i c h  d e v e l o p s  l a t e r  t h a n  t h e  r e c e p t o r  
a n d  g a n g l i o u s  e l e m e n t s .  
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C O N C L U S I O N  

The t a s k  o f  t h i s  s t u d y  w a s  t o  t r a c e  t h e  s i g n i f i c a n c e  a n d  b e -  /162 
h a v i o r  o f  a number  o f  c h e m i c a l ,  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s  and  
t h e  s u b m i c r o s c o p i c  s t r u c t u r e s  c o n n e c t e d  w i t h  them i n  t h e  p r o c e s s  of  
d i f f e r e n t i a t i o n ,  m a i n t e n a n c e  o f  t h e  s t r u c t u r e  a n d  m e t a b o l i s m  o f  d e -  
f i n i t i v e  r e c e p t o r  e l e m e n t s  e v e n  d u r i n g  t h e  s p e c i f i c  f u n c t i o n .  A s  
i t  seems t o  u s ,  t h e  i n v e s t i g a t i o n s  w h i c h  were c o n d u c t e d  e n a b l e  u s  
t o  u n d e r s t a n d  s e v e r a l  r e g u l a r i t i e s  i n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  s t r u c -  
t u r e  a n d  f u n c t i o n  of  t h e  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  on 
t h e  c e l l u l a r  a n d  s u b c e l l u l a r  l e v e l s  of o r g a n i z a t i o n ,  w h i c h  d e t e r m i n e  
t h e  e v o l u t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n  ( O r b e l i ,  1 9 5 8 )  o f  t h e  i n n e r  e a r  a t  
v a r i o u s  l e v e l s .  S i m u l t a n e o u s l y  s i m i l a r  i n v e s t i g a t i o n s  may e v e n  
h a v e  a c e r t a i n  p r a c t i c a l  v a l u e ,  p r o v i d i n g  m a t e r i a l s  f o r  t h e  compre -  
h e n s i o n  a n d  l o c a . t i o n  o f  e x c h a n g e  p r o c e s s e s  i n  t h e  r e c e p t o r  s t r u c -  
t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r ,  w h i c h  i n d i c a t e s  t h e  p r o s p e c t  o f  t h e i r  r e g u -  
l a t i o n  by  means  o f  a c t i v e  i n t e r f e r e n c e .  

A s  i s  a p p a r e n t  f r o m  t h e  g i v e n  f a c t u a l  m a t e r i a l ,  h i s t o c h e m i c a l  
c h a n g e s  i n  t h e  d i f f e r e n t i a t i n g  r u d i m e n t s  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  
h a v e  r e g u l a r i t i e s  a n d ,  t o  a s i g n i f i c a n t  d e g r e e ,  a r e  s i m i l a r  i n  b o t h  
t h e  h i g h e r  a n d  l o w e r  v e r t e b r a t e s .  

The g e n e r a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  h i s t o c h e m i c a l  d i f f e r e n t i a -  
t i o n  of r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  on  b o n y  f i s h e s  and  r e p -  
r e s e n t a t i v e s  o f  t h e  c l a s s  A m p h i b i a ,  i . e . ,  t h e  g r e e n  t o a d  a n d  t h e  
g r a s s  f r o g ,  a l l o w  u s  t o  n o t e  t h e  b a s i c  r e g u l a r i t i e s  i n  c y t o c h e m i c a l  
d i f f e r e n t i a t i o n  i n  t h e  l o w e r  v e r t e b r a t e s ,  n a m e l y :  

(1) An i n c r e a s e ,  b e f o r e  t h e  b e g i n n i n g  o f  d i f f e r e n t i a t i o n ,  i n  
t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  
g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  n o t  o n l y  i n  t h e  c y t o p l a s m ,  b u t  a l s o  i n  
t h e  n u c l e o l u s ,  w h i c h  o f t e n  o c c u p i e s  a m a r g i n a l  p o s i t i o n  i n s i d e  t h e  
n u c l e a r  membrane.  T h e s e  h i s t o c h e m i c a l  c h a n g e s  a l w a y s  p r e c e d e  t h e  
m o r p h o l o g i c a l  i n d i c a t i o n s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r u d i m e n t s .  

( 2 )  D i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  i n  t h e  l o w e r  
v e r t e b r a t e s  a l w a y s  b e g i n s  i-n o n e  c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  
f o r m a t i o n ,  w h e r e u p o n  t h e r e  a r e  s h a r p  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n c e s  b e -  
t w e e n  t h e  d i f f e r e n t i a t e d  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n  and  
t h e  p e r i p h e r a l  i n d i f f e r e n t  c e l l s .  I n  a d d i t i o n ,  a r e v e r s e  c o r r e l a -  
t i o n  i n  t h e  c o n t e n t  o f  R N A  a n d  p r o t e i n  i n  t h e s e  e l e m e n t s  t a k e s  
p l a c e ,  w h i c h  e v i d e n t l y  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  e a r l i e r  f u n c t i o n  o f  t h e  
d i f f e r e n t i a t e d  c e l l s  o f  t h e  c e n t r a l  p o r t i o n .  

( 3 )  P a r t  o f  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m  o f  l o w e r  v e r t e b r a t e s  i s  
p o o r  i n  t h i o l  g r o u p s ,  w h i c h  e v i d e n t l y  a r e  l i t t l e  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  
p r o c e s s e s  o f  c e l l u l a r  d i f f e r e n t i a t i o n .  However ,  i n  t h e  d i f f e r e n t i -  
a t e d  e i g h t h  g a n g l i o n ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h i o l  g r o u p s  i s  s i g n i f i -  
c a n t l y  h i g h e r  t h a n  i n  t h e  r e c e p t o r  e p i t h e l i u m ,  a n d  t h e i r  d i s t p i b u -  
t i o n  i n  t h e  p r o c e s s  of  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  g a n g l i o u s  c e l l s  s i g n i f i -  
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c a n t l y  c h a n g e s ,  e v i d e n t l y  i n d i c a t i n g  t h e  d i r e c t  p a r t i c i p a t i o n  o f  
t h i o l  g r o u p s  i n  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  g a n g l i o u s  c e l l s .  

( 4 )  S u b s e q u e n t  p r o c e s s e s  o f  c e l l u l a r  d i f f e r e n t i a t i o n  t o  a 
s i g n i f i c a n t  d e g r e e  a r e  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  r e d i s t r i b u t i o n  o f  R N A  i n  

R N A  i m p o v e r i s h m e n t  o f  t h e  c y t o p l a s m  o f  s u p p o r t i n g  c e l l s .  A l s o ,  for 
d i f f e r e n t i a t e d  r e c e p t o r  c e l l s  a n  i n c r e a s e  i n  r e a c t i o n  t o  p r o t e i n  i n  
t h e  b a s a l  a n d  s u b n u c l e a r  z o n e s  o f  t h e  c y t o p l a s m  a n d  i n  s u p p o r t i n g  
c e l l s  i s  c h a r a c t e r i s t i c .  I n  t h e  s e n s o r y  h a i r s  i t  i s  v e r y  s m a l l .  
T h e i r  r e a c t i o n  t o  p r o t e i n  i s  i n c r e a s e d  t o w a r d  t h e  e n d  o f  t h e  d i f -  
f e r e n t i a t i o n .  The  t e r m i n a l  s t a g e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  g a n g l i o u s  
c e l l s  a r e  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  a p p e a r a n c e  o f  N i s s l ' s  s u b s t a n c e  i n  t h e  
c y t o p l a s m ,  c h a r a c t e r i z e d  by h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  R N A  a n d  p r o t e i n .  

/16 t h e  a p i c a l  a n d  b a s a l  p o r t i o n s  o f  t h e  c y t o p l a s m  w i t h  s i m u l t a n e o u s  -~ 

The d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  h i g h e r  v e r t e b r a t e s  i s  
d i s t i n g u i s h e d  by  s e v e r a l  c h a r a c t e r i s t i c s  w h i c h  a r e  m o r p h o l o g i c a l l y  
e x p r e s s e d  f i r s t  i n  t h e  e x a r t i c u l a t i o n  o f  a new s e c t i o n  o f  t h e  i n n e r  
e a r ,  ; . e . ,  t h e  o r g a n  o f  h e a r i n g  or t h e  s o - c a l l e d  C o r t i ' s  o r g a n .  
M o r e o v e r ,  o n e  t y p e  o f  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l  w i t h  b u d - s h a p e d  
n e r v e  e n d i n g s  i s  s p l i t  i n t o  two t y p e s ;  i n  a d d i t i o n  t o  t h e  a l r e a d y  
d e s c r i b e d  c y l i n d r i c a l  c e l l  ( T y p e  I1 c e l l ) ,  t h e r e  a p p e a r s  t h e  p i t c h e r -  
s h a p e d  Type  I r e c e p t o r  c e l l  w i t h  s c y p h o i d  n e r v e  e n d i n g s ,  e n c o m p a s s -  
i n g  t h e  e n t i r e  body  o f  t h e  c e l l  and  f o r m i n g  a h u g e  s y n a p t i c  s u r f a c e  
w i t h  i t .  

The c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  r e c e p -  
t o r  s t r u c t u r e  i n  h i g h e r  v e r t e b r a t e s  i s  m o s t  c l e a r l y  a p p a r e n t  w i t h  
t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  mammalian i n n e r  e a r .  I t  i s  p o s s i b l e  t o  e n u -  
m e r a t e  t h e m :  

(1) W h i l e  t h e  i n d i v i d u a l  a n a t o m i c a l  p a r t s  o f  t h e  i n n e r  e a r  
a r e  s e p a r a t e d  a l m o s t  s i m u l t a n e o u s l y ,  t h e i r  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n t i a -  
t i o n  somewhat  d i v e r g e s  i n  t i m e ,  i . e . ,  t h e  same p r o c e s s  wh ich  w e  e n -  
c o u n t e r e d  i n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  t h e  l o w e r  v e r t e -  
b r a t e s  i s  r e p e a t e d .  T h u s ,  f i r s t  t h e  m a c u l a  b e g i n  t o  b e  d i f f e r e n t i -  
a t e d ;  n e x t  t h e  a m p u l l a r  c r i s t a e  a n d  l a t e r  t h e  a u d i t o r y  p o r t i o n  o f  
t h e  i n n e r  e a r .  P a r a l l e l  t o  m o r p h o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n ,  a d r o p  
i n  t h e  R N A  c o n c e n t r a t i o n ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s  
i s  o b s e r v e d ,  w h i c h  b e f o r e  t h e  b e g i n n i n g  o f  f u n c t i o n i n g  i s  c h a n g e d  
by t h e  p r o c e s s  o f  a c c u m u l a t i o n  o f  t h e s e  s u b s t a n c e s .  C e l l  d i f f e r e n -  
t i a t i o n  i s  a l s o  a c c o m p a n i e d  by  a r e d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  c h e m i c a l ,  
b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s ,  w h i c h  i s  e s p e c i a l l y  n o t a b l e  i n  t h e  
f o r m a t i o n  o f  t h e  c u t i c l e  a n d  s e n s o r y  h a i r s  i n  t h e  p r o c e s s  o f  t h e  
n e r v e  f i b e r  g r o w t h  w i t h  t h e  f o r m a t i o n  o f  a t i g r o i d  i n  t h e  d e v e l o p -  
i n g  n e u r o n s  of t h e  e i g h t h  g a n g l i o n ,  e t c .  

( 2 )  I n  c o n t r a s t  t o  t h e  l o w e r  v e r t e b r a t e s ,  i n  t h e  d e v e l o p i n g  
r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  i n  h i g h e r  v e r t e -  
b r a t e s  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  p r o c e s s e s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  t a k e  p l a c e  
i m m e d i a t e l y  i n  s e v e r a l  p o r t i o n s  o f  t h e  m a c u l a e  (or c r i s t a )  a n d  e n -  
compass  r e l a t i v e l y  l a r g e  p o r t i o n s  o f  t h e  o r g a n .  T h i s  i s  e s p e c i a l l y  
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s h a r p l y  p r o n o u n c e d  w i t h  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  m a c u l a e  i n  t h e  
t o r t o i s e ,  b u t  i t  r e m a i n s  t r u e  e v e n  f o r  b i r d s  and  m a m m a l s .  I t  i s  
p o s s i b l e  t h a t  t h i s  i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  s i m u l t a n e o u s  b a c k i n g  o f  
t h e  o t o l i t h  membrane a l o n g  a l m o s t  t h e  e n t i r e  l e n g t h  o f  t h e  m a c u l a  
a n d  w i t h  t h e  s i m u l t a n e o u s  f o r m a t i o n  o f  a l a r g e  number  o f  s m a l l  o t o -  
c o n i a .  I n  s u c h  d e v e l o p i n g  m a c u l a e  a n d  c r i s t a e  a s h a r p  d i f f e r e n c e  
b e t w e e n  t h e  d i f f e r e n t i a t e d  a n d  i n d i f f e r e n t  c e l l s  o f  o n e  r u d i m e n t  or 
t h e  o t h e r  i s  a b s e n t .  T h i s  l e a d s  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e  v e s t i b u l a r  
p o r t i o n s  o f  t h e  l a b y r i n t h  o f  h i g h e r  m a m m a l s  i s  d e v e l o p e d  a n d  d i f -  
f e r e n t i a t e d  as  a w h o l e ,  a n d  t h o s e  d i v e r g e n c e s  w h i c h  a r e  o b s e r v e d  
w i t h  t h e  c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  i n d i v i d u a l  p a r t s  f i n a l l y  
m e e t  i n  a s i n g l e  p r o c e s s  o f  o r g a n  d i f f e r e n t i a t i o n ,  w h i c h  i n  m a m m a l s  
t e r m i n a t e s  t o w a r d  t h e  t h i r d  d a y  o f  p o s t n a t a l  l i f e .  

( 3 )  The  a u d i t o r y  p a r t  o f  t h e  l a b y r i n t h  i s  d i f f e r e n t i a t e d  i n  
t h e  d e v e l o p m e n t a l  p r o c e s s  b y  t h e  f a c t  t h a t  i n  i t  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  
o f  i n d i v i d u a l  p a r t s  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  i s  s e p a r a t e d  n o t  o n l y  i n  
t i m e  b u t  i n  s p a c e .  W h i l e  i n  t h e  b a s a l  p a r t s  o f  t h e  c o c h l e a r  c a n a l  
t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i s  p r a c t i c a l l y  c o m p l e t e d ,  t h e  
summit  o f  t h e  c o c h l e a  a p p e a r s  i n  l a t e r  s t a g e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n .  
Thus  t h e  p r o c e s s e s  w h i c h  p r e p a r e  C o r t i ' s  o r g a n  €or t h e  p e r c e p t i o n  
o f  d i f f e r e n t  s o u n d  f r e q u e n c i e s  do  n o t  b e g i n  a t  a l l  s i m u l t a n e o u s l y .  
The m o r p h o l o g i c a l  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  v e s t i b u l a r  /164 
and  a u d i t o r y  p a r t s  o f  t h e  mammalian i n n e r  e a r  b a s i c a l l y  c o n s i s t  o f  
t h e  f a c t  t h a t  i n  t h e  v e s t i b u l a r  o r g a n ,  t h e  d e v e l o p m e n t  of r e c e p t o r  
c e l l s  a n d  s u p p l e m e n t a r y  s t r u c t u r e s  t a k e s  p l a c e  s i m u l t a n e o u s l y .  
T h e r e f o r e  when t h e  f i n a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  b o t h  t y p e s  o f  r e c e p t o r  
c e l l s  t e r m i n a t e s  i n  t h e  newborn  a n i m a l ,  t h e  o r g a n  i s  c o m p l e t e l y  
r e a d y  for f u n c t i o n i n g .  I n  C o r t i ' s  o r g a n  o f  p r e m a t u r e l y  b o r n  m a m -  
m a l s ,  on t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  p r o c e s s e s  i n  t h e  r e c e p -  
t o r  s t r u c t u r e s  a r e  p r a c t i c a l l y  c o m p l e t e l y  t e r m i n a t e d  a t  t h e  moment 
o f  b i r t h ,  b u t  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  p r o c e s s  i n  t h e  a u x i l i a r y  s t r u c -  
t u r e s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  t e r m i n a t e s o n l y  on t h e  t e n t h  d a y  o f  p o s t n a t a l  
l i f e  a n d  o n l y  a f t e r  t h i s  o r g a n  i s  r e a d y  f o r  t h e  p e r c e p t i o n  o f  v a r i -  
o u s  s o u n d  f r e q u e n c i e s ,  w h i c h  c o r r e s p o n d s  w i t h  t h e  h i s t o p h y s i o l o g i -  
c a l  a n d  p h y s i o l o g i c a l  d a t a .  

( 4 )  For t h e  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  r e c e p t o r  s t r u c -  
t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  h i g h e r  v e r t e b r a t e s  i t  i s  c h a r a c t e r i s t i c  
t h a t  i n  a d d i t i o n  t o  n u c l e i c  a c i d s ,  t o t a l  p r o t e i n  and  e n z y m e s ,  t h i o l  
f u n c t i o n a l  g r o u p s  t a k e  p a r t  i n  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  r e c e p t o r  e l e -  
m e n t s ,  w h i c h  i n d i c a t e s  a s i g n i f i c a n t  c h a n g e  i n  t h e i r  c o n c e n t r a t i o n  
a n d  l o c a t i o n  d u r i n g  h i s t 0 g e n e s . i ~ .  

( 5 )  H i s t o c h e m i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  o f  g l y c o g e n  showed t h a t  t h e  
g l y c o g e n  a p p e a r s  i n  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n n e r  e a r  d u r i n g  
t h e i r  d i f f e r e n t i a t i o n .  However ,  w h i l e  i n  f i s h e s  a n d  a m p h i b i a  g l y -  
c o g e n  i s  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  t h e m s e l v e s ,  i n  t h e  ves-  
t i b u l a r  a p p a r a t u s  o f  b i r d s  a n d  m a m m a l s  i t  i s  b a s i c a l l y  l o c a t e d  i n  
c e l l s  o f  t h e  a u x i l i a r y  s t r u c t u r e s  b e y o n d  t h e  b o u n d s  o f  t h e  s e n s o r y  
e p i t h e l i u m  o f  t h e  a u d i t o r y  s p o t s  a n d  c r e s t s .  C o r t i ' s  o r g a n  i n  
b i r d s ,  i n  t h i s  r e g a r d ,  a d j o i n s  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s .  On t h e  
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o t h e r  h a n d ,  t h e  a u d i t o r y  r e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n  m a m m a l s  
a r e  d i s t i n g u i s h e d  by  t h e  u n u s u a l  r i c h n e s s  o f  g l y c o g e n ,  b o t h  a t  t h e  
e m b r y o n a l  a n d  i n  d e f i n i t i v e  s t a g e s  of  d e v e l o p m e n t .  The  g l y c o g e n  i s  
c o n t a i n e d  a l s o  i n  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  g a n g l i o n  b u t  i s  a b -  
s e n t  i n  t h e  n e u r o n s  o f  t h e  c o c h l e a r  g a n g l i o n .  The  a p p e a r a n c e  o f  
g l y c o g e n  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  o f  t h e  membranous l a b y r i n t h  
i s  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  d e n s e  r o d - s h a p e d  m i t o c h o n d r i a  
i n  t h e m  w h i c h  a r e  c h a r a c t e r i s t i c  o f  c e l l s  w i t h  a p r o n o u n c e d  a n a e r o -  
b i c  t y p e  o f  e x c h a n g e .  The  p r e s e n c e  o f  g l y c o g e n  i n  t h e  r e c e p t o r  
c e l l s  o f  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  i n  l o w e r  v e r t e b r a t e s  e v i d e n t l y  i s  
c o n n e c t e d  w i t h  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e i r  m e t a b o l i s m .  

S i m u l t a n e o u s  c y t o c h e m i c a l  a n d  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s t i g a t i o n s  
o f  d i f f e r e n t i a t i o n  p r o c e s s e s  i n  t h e  i n n e r  e a r  o f  a c h i c k  embryo i n -  
d i c a t e d  a c o n t i n u o u s  c o n n e c t i o n  o f  t h e  s u b m i c r o s c o p i c  a n d  c y t o c h e m -  
i c a l  c h a n g e s  w i t h  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  
i n n e r  e a r .  Whi l e  t h e  c h a n g e s  i n  c o n c e n t r a t i o n  a n d  l o c a t i o n  o f  n u -  
c l e i c  a c i d s  a n d  p r o t e i n s  a r e  c l o s e l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  d e v e l o p m e n t  
a n d  d i s t r i b u t i o n  o f  r i b o s o m e s  a n d  e l e m e n t s  o f  t h e  e n d o p l a s m i c  r e t i c -  
u l u m ,  a s  w e l l  as c h a n g e s  i n  g l y c o g e n ,  t h e  c h a n g e s  i n  r e s p i r a t o r y  e n -  
zymes a r e  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  s t r u c t u r e  a n d  r e d i s t r i b u t i o n  o f  m i t o -  
c h o n d r i a  a n d  t h e  enzyme a c t i v i t y  o f  a c e t y l c h o l i n e s t e r a s e ;  ; . e . ,  w i t h  
t h e  d e v e l o p m e n t  o f  n e r v e  e n d i n g s  a n d  s p e c i a l  s y n a p t i c  s t r u c t u r e .  

D i f f e r e n t i a t i o n  o f  g a n g l i o u s  c e l l s  i s  c h a r a c t e r i z e d  b y  t h e  f a c t  
t h a t  R N A  f o r m s  c h a r a c t e r i s t i c  l umps  i n  t h e m ,  t h e  s o - c a l l e d  N i s s l ' s  
s u b s t a n c e ,  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  w h i c h  d i f f e r s  i n  i n d i v i d u a l  n e u r o n s  
and  p a r t i a l l y  c h a r a c t e r i z e s  t h e i r  f u n c t i o n a l  c o n d i t i o n .  The  same 
n a t u r e  o f  d i s t r i b u t i o n  i n  d i f f e r e n t i a t e d  n e u r o n s  i s  d i s p l a y e d  b y  t h e  
c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n s .  

The  c i t e d  r e g u l a r i t i e s ,  r e v e a l i n g  t h e  c o n n e c t i o n  b e t w e e n  p r o -  1 1 6 5  
c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n  a n d  t h e  c h a n g e  i n  c o n t e n t  and  l o c a t i o n  o f  
c h e m i c a l l y  and  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s  i n  t h e  s t r u c t u r e s  o f  
t h e  i n n e r  e a r  i s  c o m p l e t e l y  u n d e r s t a n d a b l e  f r o m  t h e  p o i n t  o f  v i e w  
o f  c u r r e n t  c o n c e p t s  a b o u t  t h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e  D N A  n u c l e i c  
c o d e  and  t h e  p r o c e s s e s  o f  c e l l u l a r  s y n t h e s i s  o f  c h e m i c a l  s u b s t a n c e s ,  
i n  wh ich  R N A  i s  a n e c e s s a r y  i n t e r m e d i a r y .  The  s y n t h e s i s  o f  two  
t y p e s  o f  t y r o s i n a s e  o f  two n e u r o s p o r e s  may s e r v e  as  a n  e x a m p l e  o f  
t h e  d i r e c t  i n t e r c o n n e c t i o n  o f  e a c h  p r o t e i n  t o  o n e  g e n e  ( H o r o w i t z  
a n d  F l i n g ,  1 9 5 6 ) .  If t h e  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  a g e n e  c h a n g e  a n d  a 
p r o t e i n  c h a n g e  i s  c l o s e l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  e v o l u t i o n a r y  p r o c e s s  
( A n f i n s e n ,  1 9 6 2 ) ,  t h e n  t h i s  same c o r r e l a t i o n  i s  u n d o u b t e d l y  c o n n e c t -  
e d  w i t h  t h e  p r o c e s s e s  o f  c e l l  a n d  t i s s u e  d i f f e r e n t i a t i o n  i n  t h e  e m -  
b r y o n i c  a n d  h i s t o g e n e t i c  p e r i o d ,  i n s o f a r  a s  t h e  d e v e l o p m e n t  a n d  d i f -  
f e r e n t i a t i o n ,  t o  a s i g n i f i c a n t  d e g r e e ,  d e p e n d  upon  t h e  s y n t h e s i s  o f  
p r o t e i n s  s p e c i f i c  f o r  t h e  s e q u e n t i a l  s t a g e s  o f  o n t o g e n e s i s  a n d  o f  
d i f f e r e n t  t i s s u e s  ( K h e s i n ,  1 9 6 5 ) .  E x a m i n i n g  t h e  f a c t o r s  d e t e r m i n i n g  
t h e  s y n t h e s i s  o f  s p e c i f i c  i n f o r m a t i o n a l  R N A ,  K h e s i n  m e n t i o n s  t h e  
p o s s i b i l i t y  o f  s y n t h e s i s  o f  s p e c i a l  D N A  m o l e c u l e s ,  d e s i g n a t e d  for 
t h e  f o r m a t i o n  o f  s e v e r a l  i n f o r m a t i o n a l  R N A  m o l e c u l e s  (mRNA), n e c e s -  
s z r y  f o r  a g i v e n  s t a g e  o f  d e v e l o p m e n t .  K h e s i n  r e l a t e s  t h e s e  s p e -  
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I c i f i c  D N A  m o l e c u l e s  t o  t h e  c y t o p l a s m i c  D N A  d i s c o v e r e d  b y  I . B .  Z b a r -  
s k i y  and  L . S .  M i l l m a n  ( 1 9 6 3 ) ,  f o u n d  i n  a l a r g e  q u a n t i t y  i n  e g g  c e l l s  
o f  a m p h i b i a n s  a n d  f i s h e s ,  and  s o m e t i m e s  e x c e e d i n g  t h e  D N A  c o n t e n t  i n  
t h e  n u c l e u s  o f  t h e  same e g g  c e l l  b y  t h o u s a n d s  o f  t i m e s .  I n  a d d i t i o n ,  
A s t a u r o v a  ( u n p u b l i s h e d  d a t a  c i t e d  b y  K h e s i n )  showed t h a t  D N A  f r o m  
t h e  e g g s  o f  t h e  s t u r g e o n  a r e  c a p a b l e  o f  s e r v i n g  as  m a t r i c e s  e v e n  
w i t h  t h e  s y n t h e s i s  o f  D N A ;  ? . e . ,  t h e y  a r e  c a p a b l e  o f  b e i n g  d u p l i c a t e d .  

I n v e s t i g a t i n g  i n f o r m a t i o n a l  R N A  i n  e a r l y  e m b r y o g e n e s i s ,  A.S. 
S p i r i n ,  N . V .  B e l i t s i n a  a n d  M . A .  A y t k h o z h i n  ( 1 9 6 5 )  came t o  t h e  c o n -  
c l u s i o n  t h a t  d u r i n g  e m b r y o g e n e s i s  b e g i n n i n g  w i t h  t h e  v e r y  e a r l i e s t  
s t a g e s ,  p r o t e i n  s y n t h e s i s  t a k e s  p l a c e  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e  c e l l s  
o f  t h e  e m b r y o ,  w h e r e b y  t h e  s t r u c t u r e s  s y n t h e s i z i n g  t h e  p r o t e i n  b a -  
s i c a l l y  a r e  t h e  " h e a v y "  r i b o s o m e s  a n d  p o l y r i b o s o m e s ,  : . e . ,  r i b o s o m e  
s t r u c t u r e s  c o n n e c t e d  w i t h  m R N A .  I n  a d d i t i o n ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  
of  t h e s e  a u t h o r s ,  p o l y r i b o s o m e  p r o t e i n  s y n t h e s i z i n g  s t r u c t u r e s  o f  
t h e  c y t o p l a s m ,  b e f o r e  t h e  s t a g e  o f  t h e  l a t e  b l a s t u l a ,  c o n t a i n  m a t r i x  
R N A  s y n t h e s i z e d  n o t  b y  t h e  n u c l e i  o f  t h e  embryo b u t  b y  a m a t e r n a l  
n u c l e u s  i n  t h e  p r o c e s s  o f  o n t o g e n e s i s .  T h e s e  r i b o s o m e s  a r e  r e p r o -  
grammed by i n f o r m o s o m e s  s y n t h e s i z e d  by t h e  n u c l e i  o f  t h e  e m b r y o n i c  
c e l l s  b e f o r e  g a s t r u l a t i o n .  D u r i n g  s u b s e q u e n t  h i s t o g e n e s i s ,  p e r i o d -  
i c i t y  i n  r e p r o g r a m m i n g  r i b o s o m e s  c a n  e n s u r e  a c h a n g e  i n  t h e  s y n t h e -  
s i s  o f  s p e c i f i c  p r o g r a m  p r o t e i n s ,  d e t e r m i n i n g  t h e  s e q u e n c e  i n  t h e  
p a s s a g e  o f  s t a g e s  i n  t h e  p r o c e s s  o f  c e l l u l a r  d i f f e r e n t i a t i o n  a n d  d e -  
v e l o p m e n t  ( S p i r i n  e t  a l . ,  1 9 6 5 ) .  

From t h i s  p o i n t  o f  v i e w ,  t h e  i n v e s t i g a t i o n s  o f  P . V .  Makarov 
a n d  c o l l e a g u e s  on  t h e  r h y t h m i c  c h a n g e s  i n  D N A  a n d  p r o t e i n  d u r i n g  t h e  
p r o c e s s  o f  g r a n u l a t i o n  a r e  i n t e r e s t i n g ,  p r e s e n t i n g  a g e n e r a l  r e g u -  
l a r i t y  i n  t h e  e a r l y  e m b r y o g e n e s i s  o f  a l l  g r o u p s  o f  m u l t i c e l l u l a r  
a n i m a l s  ( M a k a r o v ,  1 9 5 9 ) .  H e n c e ,  it i s  p o s s i b l e  t o  r e f e r  t o  t h e  d a -  
t a  o f  S.A. Newfakh ( 1 9 6 5 )  on  t h e  p e r i o d i c i t y  o f  g e n e t i c  i n f o r m a t i o n  
t r a n s m i s s i o n  i n  t h e  e a r l y  d e v e l o p m e n t  a l o n g  t h e  c h a n g e  " s y n t h e s i s  
o f  RNA--process  o f  m o r p h o g e n e s i s t t .  

The a b o v e  d a t a  c a u s e s  u s  t o  t a r n  o u r  a t t e n t i o n  t o  t h e  embryon-  
i c  i n d u c t i o n  c o n t i n u o u s l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  p r o c e s s e s  of d i f f e r e n -  
t i a t i o n  w h i c h  we do n o t  i n v e s t i g a t e  i n  t h e  f a c t u a l  m a t e r i a l  we h a v e  
p r e s e n t e d ,  b u t  w h i c h  w e  m u s t  d e a l  w i t h  b r i e f l y  i f  w e  a r e  t o  c o n s i d -  
e r  t h e  p r o c e s s e s  o f  c e l l u l a r  d i f f e r e n t i a t i o n  f r o m  a b i o c h e m i c a l  
p o i n t  o f  v i e w  a n d  r e l a t e  t h e m  t o  i n f l u e n c e s  o f  t h e  g e n e t i c  c o d e .  

S p e a k i n g  o f  t h e  c o n c e p t  o f  e m b r y o n a l  i n d u c t i o n ,  W a d d i n g t o n  
( W a d d i n g t o n  a n d  P e r r y ,  1 9 6 0 )  i n d i c a t e s  t h a t  t h i s  p r o c e s s ,  w h i c h  i s  
u n c l e a r  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e ,  p r o c e e d s  e v i d e n t l y  a c c o r d i n g  t o  t h e  
p r i n c i p l e  o f  c o n t r o l l i n g  g e n e s  or a c t i v i t y .  The l a t t e r ,  a c c o r d i n g  / 1 6 6  
t o  t h e  t w o  h y p o t h e s e s  a v a i l a b l e  a t  t h e  p r e s e n t  t i m e ,  may b e  p e r -  
f o r m e d  e i t h e r  b y  means  o f  a c t i v a t i o n  o f  a s y s t e m  w h i c h  i s  c o m p l e t e -  
l y  r e a d y  or, i n v e r s e l y ,  b y  means  o f  d e p r e s s i o n ;  t h e n  t h i s  s y s t e m  i s  
r e s t r a i n e d  b y  some i n t e r n a l  a g e n t  w h i c h  i t  i s  n e c e s s a r y  t o  b l o c k .  
W a d d i n g t o n  e x p r e s s e s  t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  b o t h  d e p r e s s i o n s  a n d  a c t i -  
v a t i o n s  must  b e  p r e c e e d e d  b y  a n  e a r l i e r  p r o c e s s  w h i c h  c a n  b e  c a l l e d  

-- 
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" m a t u r a t i o n " .  He c o n s i d e r s  t h a t  i n  t h e  e a r l y  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t  
t h e  mechan i sm o f  p r o t e i n  s y n t h e s i s  i s  s t i l l  " n o t  r e a d y "  f o r  e i t h e r  
a c t i v a t i o n ,  or d e p r e s s i o n .  P r o t e i n s  a r e  n o t  c o m p o n e n t s  a n d  a r e  
n o t  c a p a b l e  o f  r e a c t i n g  u n t i l  t h e y  become c o m p o n e n t s .  A f t e r  com- 
p l e t i o n  o f  t h e  c o m p e t e n c y  p e r i o d ,  t h e y  b e g i n  t o  s y n t h e s i z e  a d e f i n -  
i t e  g r o u p  o f  p r o t e i n s .  

I t  i s  e s p e c i a l l y  i n t e r e s t i n g  f o r  u s  t h a t  c o m p e t e n c y  c a n  a p p e a r  
o n l y  a t  t h e  l a s t  s t a g e  o f  d e v e l o p m e n t  a n d  t h a t  a d e f i n i t e  p e r i o d  o f  
m a t u r a t i o n  i s  n e c e s s a r y  i n  o r d e r  t h a t  t h e  mechan i sm a p p r o a c h i n g  s y n -  
t h e s i s  b e  p u t  i n t o  m o t i o n ,  t h e  s p e c i f i c  n a t u r e  o f  w h i c h  c a n  b e  d e -  
t e r m i n e d  t h e n  i n  s e v e r a l  d i f f e r e n t  d i r e c t i o n s .  

Such  a m o r p h o g e n e t i c  a n d  b i o c h e m i c a l  a p p r o a c h ,  i n  o u r  o p i n i o n ,  
h e l p s  u s  t o  u n d e r s t a n d  t h o s e  mechan i sms  w h i c h  l i e  a t  t h e  b a s i s  o f  
t h e  h i s t o c h e m i c a l  c h a n g e s  t a k i n g  p l a c e  d u r i n g  s p e c i f i c  d i f f e r e n t i a -  
t i o n  o f  r e c e p t o r  e l e m e n t s  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  v e r t e b r a t e s .  

I n  d i s c u s s i n g  K h e s i n ' s  r e p o r t  ( 1 9 6 5 1 ,  A . N .  S t u d i t s k i y  n o t e d  a 
d i f f e r e n c e  i n  d e t e r m i n i n g  t h e  e s s e n c e  o f  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  c o n c e p t  
f r o m  t h e  b i o c h e m i c a l  a n d  m o r p h o l o g i c a l  p o i n t  o f  v i e w .  W h i l e  t h e  
b i o c h e m i s t  d e f i n e s  d i f f e r e n t i a t i o n  as  a p r o c e s s  o f  c h a n g e  i n  p r o t e i n  
s y n t h e s e s  " l e a d i n g  t o  a c h a n g e  i n  t h e  c e l l u l a r  s t r u c t u r e " ,  f r o m  t h e  
p o i n t  o f  v i e w  o f  a m o r p h o l o g i s t  ( a c c o r d i n g  t o  S t u d i t s k i y ' s  o p i n i o n )  
i t  i s  a v i s i b l e  s t r u c t u r a l  c h a n g e  i n  t h e  c e l l .  However ,  t h e s e  d e f -  
i n i t i o n s  do  n o t  g r e a t l y  c o n t r a d i c t  e a c h  o t h e r  i n  d e s c r i b i n g  t h e  es -  
s e n c e  o f  d i f f e r e n t i a t i o n ;  i t  s e e m s  t o  u s  t h a t  t h e  h i s t o c h e m i c a l  d e f -  
i n i t i o n s  o f  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  p r o c e s s  a l l o w  u s  t o  u n i t e  b o t h  t h e s e  
c o n c e p t s  i n t o  a s i n g l e  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  d i f f e r e n t i a t i o n  p r o c e s s  
a s  a complex  c h a n g e  i n  c h e m i c a l  c o n v e r s i o n s  a n d  a c h a n g e  i n  t h e  s y n -  
t h e t i c  p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t  c h e m i c a l l y  a n d  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  
s u b s t a n c e s  ( i n  t h e  f i r s t  p l a c e :  n u c l e i c  a c i d s ,  p r o t e i n s  and  e n -  
z y m e s ) ,  d i r e c t l y  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  s u b s t r u c t u r a l  e l e m e n t s  o f  t h e  
c e l l  a n d  t h e r e f o r e  l e a d i n g  t o  a c o m p l i c a t i o n  of i t s  s t r u c t u r e  i n  
c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  o r i g i n a l  f o r m .  

The d i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h e  r e c e p t o r  e l e m e n t s  o f  t h e  i n n e r  e a r  
i n  v e r t e b r a t e s  w h i c h  we i n v e s t i g a t e d  i s  d i r e c t l y  c o n n e c t e d  t o  t h e  
r e d i s t r i b u t i o n  o f  c h e m i c a l l y  and  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s  i n  
t h e m ,  i n s o f a r  as t h e  s p e c i f i c  n a t u r e  o f  a n  i m p u l s e  o f  t h e  r e c e p t o r  
c e l l s  o f  e a c h  a n a l y z e r  u n d e r  t h e  i n f l u e n c e  o f  a d e f i n i t e  s t i m u l u s  
i s ,  i n  a l l  p r o b a b i l i t y ,  d e t e r m i n e d  i n  t h e  f i r s t  p l a c e  by  o n e  d i s t r i -  
b u t i o n  or a n o t h e r  o f  t h e  s u b s t a n c e s  ( V i n n i k o v ,  1 9 5 9 ) .  

C y t o c h e m i c a l  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  v e r t e b r a t e s  a t  
d e f i n i t i v e  s t a g e s  o f  d e v e l o p m e n t  showed t h a t  t h e s e  h i s t o c h e m i c a l  
c h a r a c t e r i s t i c s  w h i c h  were  f o u n d  i n  s e p a r a t e  c l a s s e s  o f  v e r t e b r a t e s  
i n  t h e  e m b r y o g e n e s i s  o f  t h e i r  i n n e r  e a r  a r e  c l o s e l y  c o n n e c t e d  w i t h  
t h e  c y t o c h e m i c a l ,  s t r u c t u r a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  
o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  d e f i n i t i v e  f o r m s .  Thus  w h i l e  i n  t h e  p r o c e s s  o f  
e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  o f  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  
o n e  o f  t h e  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  bony f i s h e s  ( l o a c h )  we f o u n d  a g r e a t  
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w e a l t h  o f  n u c l e i c  a c i d s ,  t o t a l  p r o t e i n  a n d  c a r b o x y l  g r o u p s ,  w h i c h  
i n c r e a s e s  e v e n  more i n  n e u r o n s  o f  t h e  e i g h t h  g a n g l i o n ,  i n  a d u l t  r e p -  
r e s e n t a t i v e s  o f  t h e  b o n y  f i s h e s  ( c a r p )  t h e  same c h a r a c t e r i s t i c s  i n  
t h e  c y t o c h e m i c a l  s t r u c t u r e  o f  d e f i n i t i v e  r e c e p t o r  s t r u c t u r e s  o f  t h e  
i n n e r  e a r  and  n e u r o n s  of  t h e  e i g h t h  n e r v e  a r e  n o t e d .  I n  t h e  embry-  
o n a l  d e v e l o p m e n t  o f  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  t h e  /167 
f r o g ,  t h e  a b s e n c e  o f  a s i n g l e  c l e a r  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r i s t i c  o f  
t h e  d e v e l o p i n g  r e c e p t o r  c e l l s  a n d  t h e  l a r g e  v a r i a b i l i t y  of t h e i r  c y -  
t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  were n o t e d .  I n  d e f i n i t i v e  s t r u c t u r e s  o f  
t h e i r  i n n e r  ear  i s  a l s o  o b s e r v e d  a l a r g e  p o l y m o r p h i s m  o f  r e c e p t o r  
e l e m e n t s  a n d  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  
m a c u l a e  a n d  c r i s t a e .  M o r e o v e r ,  t h e  t h i o l  g r o u p s ,  w h i c h  h e r e  o c c u p y  
t h e  s a m e  p o s i t i o n  a s  t h e  c a r b o x y l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  i n  t h e  
bony  f i s h e s ,  o b t a i n  a l a r g e  s p e c i f i c  g r a v i t y  i n  t h e  g e n e r a l  chemism 
o f  r e c e p t o r  f o r m a t i o n s ,  e s p e c i a l l y  i n  n e u r o n s  o f  t h e  e i g h t h  g a n g l i o n .  

The  h y p o t h e s i s  e x p r e s s e d  i n  due  c o u r s e  by  W e r s X l l  ( 1 9 5 6 )  o n  r e -  
c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  c r i s t a  f o r  d e f i n i t i v e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  m a m -  
m a l i a n  i n n e r  e a r  w a s  s t r o n g l y  c o n f i r m e d  i n  t h e  l i t e r a t u r e ,  ? . e . ,  t h e  
c o n c e p t  t h a t  i n  t h e  i n n e r  e a r  o f  m a m m a l s  t h e r e  a r e  two t y p e s  o f  r e -  
c e p t o r  c e l l s  ( p i t c h e r - s h a p e d  and  c y l i n d r i c a l )  d i f f e r e n t i a t e d  b y  body  
s h a p e  a n d  by  n e r v e  e n d i n g  s t r u c t u r e .  Bo th  t h e  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  
h a i r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n  mammals w e r e  l a t e r ,  w i t h  t h e  i n v e s t i -  
g a t i o n  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  m a m m a l s  p r o c e e d i n g  f r o m  t h e  i n n e r v a t i o n  
o f  t h e i r  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s ,  a s c r i b e d  t o  t h e  t y p e  o f  c y l i n d r i -  
c a l  c e l l s .  However ,  as it  seems t o  u s ,  w i t h  t h e  c o n t e m p o r a r y  s t a g e  
o f  o u r  k n o w l e d g e  o f  t h e  s u b s t r u c t u r a l  o r g a n i z a t i o n  o f  h a i r  c e l l s ,  
i t  i s  d i f f i c u l t  t o  a g r e e  w i t h  t h i s .  The  d a t a  g i v e n  i n  t h e  l i t e r a r y  
s u r v e y  and  s u b m i c r o s c o p i c  s t r u c t u r e  o f  t h e s e  c e l l s ,  d e a l i n g  w i t h  
t h e i r  f o r m s ,  t h e  f o r m s  o f  t h e  c u t i c u l a r  l a m i n a ,  t h e  d i s t r i b u t i o n  
a n d  c o m p o s i t i o n  o f  s e n s o r y  h a i r s ,  r e l a t i o n s  w i t h  t h e  s u r r o u n d i n g  
c e l l s  or f l u i d s ,  a n d  e v e n  s u b m i c r o s c o p i c  d a t a  on  t h e  d i s t r i b u t i o n  
o f  n e r v e  e n d i n g s  upon  t h e m ,  a n d ,  f i n a l l y ,  t h e  s u b m i c r o s c o p i c  s t r u . c -  
t u r e  o f  t h e i r  c y t o p l a s m ,  a l l o w  u s  t o  p r o p o s e  t h a t  t h e s e  c e l l s  a r e  
new f o r m s  o f  e v o l u t i o n  o f  a s e c o n d a r i l y  s e n s i t i v e  h a i r  c e l l ,  wh ich  
a p p e a r s  as  a r e s u l t  o f  a f u n c t i o n a l  e v o l u t i o n  o f  t h e  i n n e r  e a r  i n  
t h e  l o w e r  v e r t e b r a t e s ,  and  i t  i s  more c o r r e c t  t o  v i e w  them as Type  
111 a n d  Type I V  c e l l s .  

A t  t h e  same t i m e  a s e c o n d  q u e s t i o n ,  w h i c h  w e  a l r e a d y  r a i s e d ,  
a p p e a r s :  a r e  t h e r e  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  c y t o c h e m i c a l  and  s u b s t r u c t u r -  
a l  o r g a n i z a t i o n  o f  p i t c h e r - s h a p e d  and  c y l i n d r i c a l  h a i r  c e l l s  i n  i n -  
d i v i d u a l  c l a s s e s  o f  v e r t e b r a t e s ,  i . e . ,  do  t h e s e  c e l l s  c h a n g e  w i t h i n  
t h e  b o u n d s  o f  o n e  c e l l u l a r  t y p e  i n  t h e  p r o c e s s  o f  p h y l o g e n e s i s ?  The  
i n v e s t i g a t i o n s  w h i c h  w e  c o n d u c t e d  showed t h a t ,  c y t o c h e m i c a l l y ,  t h e s e  
two  t y p e s  o f  r e c e p t o r  v e s t i b u l a r  c e l l s ,  b e s t  s t u d i e d  i n  t h e  i n n e r  
e a r  o f  m a m m a l s ,  a r e  s u f f i c i e n t l y  c l e a r l y  d i s t i n g u i s h e d  b y  t h e  f a c t  
t h a t  f o r  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s ,  a m o d e r a t s  c o n c e n t r a t i o n  and  
e q u a l  d i s t r i b u t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s ,  o f  p r o t e i n ,  a n d  o f  f u n c t i o n a l  
g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  w i t h  a c e r t a i n  i n c r e a s e  i n  t h e i r  c o n -  
c e n t r a t i o n  t o w a r d  t h e  a p i c a l  e n d  o f  t h e  c e l l ,  were c h a r a c t e r i s t i c .  
A l a r g e  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  g r o u p s  i s  o b -  
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s e r v e d  i n  t h e  c u t i c l e  o f  t h e s e  c e l l s .  T h e  p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  
c e l l s  a r e  d i f f e r e n t i a t e d  f r o m  t h e  c y l i n d r i c a l  o n e s  b y  t h e  s i g n i f i -  
c a n t l y  g r e a t e r  h i g h  c o n c e n t r a t i o n  o f  p r o t e i n  a n d  i t s  f u n c t i o n a l  
g r o u p s ,  w h i c h  a r e  a l s o  r i c h l y  r e p r e s e n t e d  i n  t h e i r  c u t i c l e .  B u t  
t h e  f u n d a m e n t a l  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e s e  two  t y p e s  o f  
r e c e p t o r  c e l l s  a p p e a r s  i n  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  n u c l e i c  a c i d s .  I n  
t h e  p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s ,  i n  a d d i t i o n  t o  t h e  e q u a l  d i s t r i -  
b u t i o n  o f  R N A  g i v i n g  a c o m p a r a t i v e l y  weak r e a c t i o n  i n  t h e  b a s a l  p a r t  
o f  t h e  c e l l  u n d e r  t h e  n u c l e u s ,  t h e r e  i s  a v e r y  b r i g h t ,  c a p - l i k e  ac- 
c u m u l a t i o n  o f  g r a n u l a r  R N A .  

The c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s ,  or Type I1 c e l l s ,  o f  t h e  v e s -  
t i b u l a r  a p p a r a t u s  o f  m a m m a l s ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  
i n v e s t i g a t i o n  o f  Wers811, e t  a l . ,  (Wers.311, 1 9 5 6 ,  1 9 6 0 ;  W e r s z l l  a n d  
Hawkins  Jr., 1 9 6 2 ;  Engs t r i jm  a n d  W e r s g l l ,  1 9 5 8 ;  F r i e d m a n n ,  1 9 6 2 ,  
1 9 6 3 ) ,  c a n  a l s o ,  a c c o r d i n g  t o  our i n v e s t i g a t i o n s  ( V i n n i k o v ,  Gazenko ,  
T i t o v a  e t  a l . ,  1 9 6 3 b ) ,  c o n t a i n  a l a r g e  number  o f  e q u a l l y  d i s t r i b u t e d  
p a r t i c l e s  of m o d e r a t e  e l e c t r o n  d e n s i t y  i n  t h e i r  c y t o p l a s m ;  a n  i n s i g -  
n i f i c a n t  number  o f  a - c i s t e r n s  a n d  s m o o t h  membranes  c o r r e s p o n d i n g  t o  
t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  G o l g i ' s  a p p a r a t u s  a r e  o f t e n  f o u n d  i n  t h e i r  s u b -  / 1 6 8  
n u c l e a r  z o n e s .  T h e r e  a r e  no  i n d i v i d u a l  a c c u m u l a t i o n s  o f  m i t o c h o n -  
d r i a  i n  them.  Thus , .  t h e  e q u a l i t y  o f  d i s t r i b u t i o n  w h i c h  we n o t e d  a n d  
t h e  r e l a t i v e  c o n c e n t r a t i o n  o f  c h e m i c a l  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s  
f i n d  c o m p l e t e  c o n f i r m a t i o n  a n d  e x p l a n a t i o n  i n  t h e  u l t r a s t r u c t u r a l  
o ~ g a n i z a t i o n  o f  t h e s e  r e c e p t o r  e l e m e n t s .  

F o r  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  v e s t i b u l a r  c e l l s ,  or Type I 
c e l l s ,  a c c o r d i n g  t o  our d a t a  a n d  t h e  l i t e r a r y  d a t a  ( W e r s a l l ,  1 9 5 6 ;  
Engs t r i jm  a n d  Wersa l l ,  1 9 5 8 ;  F r i e d m a n n ,  1 9 6 2 ,  1 9 6 3 ;  V i n n i k o v ,  Gazen-  
k o ,  T i t o v a  e t  a l . ,  1 9 . 6 3 a ) ,  t h e  p r e s e n c e  o f  a l a r g e  number  o f  d i f f e r -  
e n t  o r g a n o i d s ,  i n t r a c e l l u l a r  membranous  s y s t e m s  ( a -  a n d  v - c i s t e r n s )  
a n d  m i t o c h o n d r i a ,  wh ich  f o r m  a c c u m u l a t i o n s  b o t h  i n  t h e  a p i c a l  a n d  i n  
t h e  b a s a l  p o r t i o n s ,  i s  c h a r a c t e r i s t i c .  I n  t h e  b a s a l  p o r t i o n s  o f  
t h e s e  c e l l s  t h e r e  a r e  1 - 8  membranes o f  a - c i s t e r n s  o f  t h e  g r a n u l a r  
e n d o p l a s m a t i c  r e t i c u l u m .  The  y - c i s t e r n s ,  b o u n d e d  b y  smoo th  m e m -  
b r a n e s ,  a r e  l o c a t e d  i n  t h e  s u p r a n u c l e a r  z o n e ,  e v i d e n t l y  f o r m i n g  
G o l g i l s  a p p a r a t u s .  T h i s  p a t t e r n  o f  u l t r a s t r u c t u r a l  o r g a n i z a t i o n  o f  
t h e  p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s  o f  m a m m a l s  c o m p l e t e l y  c o r r e s p o n d s  
w i t h  t h e  c y t o c h e m i c a l  d a t a  w h i c h  w e  o b t a i n  and  e x p l a i n s  t h e  l a r g e  
c o n c e n t r a t i o n  o f  c h e m i c a l  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e  i n  t h e i r  C Y -  

t o p l a s m  a n d  also t h e  l o c a t i o n  o f  a g r a n u l a r  a c c u m u l a t i o n  o f  R N A  i n  
t h e  s u b n u c l e a r  z o n e s .  

B e s i d e s  t h e s e  two t y p e s  o f  c e l l s ,  i n  C o r t i l s  o r g a n  o f  m a m m a l s ,  
f i r s t  i n  t h e  p h y l o g e n e s i s  o f  t h e  i n n e r  e a r  t h e r e  a p p e a r  two t y p e s  
o f  a u d i t o r y  r e c e p t o r  c e l l s ,  n a m e l y  t h e  i n t e r n a l  and  e x t e r n a l  r e c e p -  
t c r  ( h a i r )  c e l l s  w h i c h ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  a c c e p t e d  c l a s s i f i c a t i o n ,  
a r e  u s u a l l y  r a n k e d  w i t h  t h e  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s ,  u n i t i n g  t h e  
c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s  o f  b i r d s  a n d  m a m m a l s  u n d e r  t h i s  d e s i g n a -  
t i o n  a s  w e l l  as t h e  c y l i n d r i c a l  a u d i t o r y  r e c e p t o r  c e l l s  o f  b i r d s  
and  t h e  e x t e r n a l  a n d  i n t e r n a l  r e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  
m a m m a l s .  I n  a l l  t h e s e  r e c e p t o r  c e l l s  t h e r e  i s  o n l y  o n e  common 

204 



c h a r a c t e r i s t i c :  a l l  o f  t hem a r e  i n n e r v a t e d  b y  n e r v e  f i b e r s  p r o c e e d -  
i n g  f r o m  n e r v e  p l e x u s e s  a n d  f o r m i n g  b u d - s h a p e d  n e r v e  e n d i n g s  a t  
t h e i r  b a s e .  However ,  t h e  h a i r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  m a m m a l s  
a r e  d i s t i n g u i s h e d  s o  much by  s i g n i f i c a n t  u l t r a - s t r u c t u r a l  a n d  c y t o -  
c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  t h a t  t h i s  h a r d l y  a l l o w s  t h e m  t o  b e  u n i t e d  
n o t  o n l y  w i t h  t h e  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  l o w e r  v e r t e -  
b r a t e s  b u t  e v e n  w i t h  t h e  c y l i n d r i c a l  h a i r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  
b i r d s .  

The  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  p r i m a r i l y  d i s t i n g u i s h -  
e d  f r o m  o n e  a n o t h e r  b y  t h e i r  s h a p e s :  w h i l e  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  
h a v e  a r e g u l a r  c y l i n d r i c a l  s h a p e ,  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s ,  b e c a u s e  
o f  t h e i r  i r r e g u l a r  body  s h a p e ,  a r e  somewhat  s i m i l a r  t o  t h e  p i t c h e r -  
s h a p e d  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r  c e l l s .  

A s t i l l  g r e a t e r  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  a u d i t o r y  a n d  v e s t i b u l a r  
r e c e p t o r  c e l l s  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  s e n s o r y  h a i r s .  
B o t h  t h e  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  o f  mammals a r e  d i s t i n g u i s h -  
e d  f r o m  a l l  o t h e r  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  i n n e r  e a r  o f  v e r t e b r a t e s  b y  
t h e  f a c t  t h a t  t h e  b u n d l e s  o f  t h e i r  s e n s o r y  h a i r s  c o n s i s t  o n l y  o f  i m -  
m o b i l e  s t e r e o c i l i a ;  : . e . ,  t h e  m o b i l e  k i n o c i l i u m  w i t h  i t s  c h a r a c t e r -  
i s t i c  f i b r i l l a r  a p p a r a t u s  i s  a b s e n t .  O f  t h e  k i n o c i l i u m  t h e r e  o n l y  
r e m a i n s  t h e  b a s a l  c o r p u s c l e  l o c a t e d  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  e x t e r n a l  and  
i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  n e a r  t h e i r  a p i c a l  s u r f a c e ,  b e s i d e  t h e  c u t i c l e  
b u t  i n  a p o r t i o n  o f  c y t o p l a s m  f r e e  f r o m  i t .  I t s  l o c a t i o n  r e l a t i v e  
t o  t h e  b u n d l e  o f  s t e r e o c i l i a  i s  p o l a r ,  a s  i s  t h e  l o c a t i o n  o f  k i n o -  
c i l i a  i n  t h e  r e s t  o f  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  a c o u s t i c a l  l a t e r a l  / 1 6 9  
s y s t e m .  The  p r e s e n c e  o f  t h i s  b a s a l  c o r p u s c l e  l a c k i n g  k i n o c i l i a  i n  
t h e  h a i r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i n  m a m m a l s  w a s  f i r s t  d e s c r i b e d  by  
Engs t r i jm ,  Ades  a n d  Hawkins  ( 1 9 6 2 ) .  The  a b s e n c e  o f  k i n o c i l i a  d i s t i n -  
g u i s h e s  t h e  e x t e r n a l  a n d  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  o f  m a m m a l s  n o t  o n l y  
f r o m  t h e  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r  e l e m e n t s  b u t  a l s o  f r o m  t h e  a u d i t o r y  
c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  b i r d s .  The  b u n d l e s  o f  s e n s o r y  h a i r s  c o n -  
t a i n  n o t  o n l y  i m m o b i l e  s t e r e o c i l i a ,  b u t  e v e n  a m o b i l e  k i n o c i l i u m  
w i t h  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  f i b r i l l a r  a p p a r a t u s .  

However ,  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  s t r u c t u r e  o f  s e n s o r y  h a i r s  a r e  e v i -  
d e n t  e v e n  among t h e  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s .  They  c o n c e r n  
b o t h  t h e  l o c a t i o n  o f  s t e r e o c i l i a  on t h e  summit  o f  t h e  i n t e r n a l  ( 2  
r o w s )  and  e x t e r n a l  ( 3 - 5  r o w s )  h a i r  c e l l s  and  i n  t h e i r  t h i c k n e s s e s ,  
i . e . ,  s t e r e o c i l i a  o f  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  more t h a n  t w i c e  a s  
t h i c k  a s  t h e  s t e r e o c i l i a  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  ( E n g s t r i j m ,  1 9 5 1 ;  
I u r a t o ,  1 9 6 1 ) .  The  m o s t  i n t e r e s t i n g  f a c t  i s  t h a t  t h e  number  o f  
s t e r e o c i l i a  a n d  t h e  l e n g t h  o f  t h e  b u n d l e  o n  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  
r e g u l a r l y  c h a n g e ,  g r a d u a l l y  i n c r e a s i n g  t o w a r d  t h e  b a s e  o f  t h e  c o c h -  
l e a .  T h e r e  a r e  a l s o  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  
h a i r  c e l l s  i n  t h e  s t r u c t u r e  a n d  d i s t r i b u t i o n  o f  n e r v e  e n d i n g s  upon 
t h e m .  

A c c o r d i n g  t o  t h e  d a t a  o f  a s e r i e s  o f  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  i n v e s -  
t i g a t i o n s  (Engs t r . 6m a n d  Wers311, 1 9 5 8 a ,  1 9 5 8 b ;  Engstr iSm, 1 9 6 0 ;  
I u r a t o ,  1 9 6 1 1 ,  t h e  c y t o p l a s m  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  
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i n  i t s  a p i c a l  p o r t i o n  i s  r i c h  i n  o s m o p h y l e  g r a n u l e s  a n d  p o r t i o n s  o f  
membrane.  I n  t h e  b a s a l  p a r t  t h e r e  i s  a l a r g e  number  o f  a - c i s t e r n s ,  
b o r d e r e d  b y  t h e  g r a n u l a t e d  membranes c h a r a c t e r i s t i c  o f  c e l l s  w i t h  a 
h i g h  p r o t e i n  m e t a b o l i s m  ( W e r s g l l  e t  a l . ,  1 9 6 1 ) .  The  r e s t  o f  t h e  c y -  
t o p l a s m  i s  t h i n l y  g r a n u l a t e d ,  a n d  m i t o c h o n d r i a  are  s c a t t e r e d  i n  i t .  
The c y t o p l a s m  o f  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s  i s  d i s t i n g u i s h e d  b y  t h e  p r e -  
s e n c e  o f  a l a r g e  number  o f  d e n s e  a n d  i n t e r r u p t e d  membranes .  The l a t -  
t e r  s t r e t c h  i n  6 -7  l a y e r s  a l o n g  t h e  v e r t i c a l  w a l l  o f  t h e  e x t e r n a l  
h a i r  c e l l  a c c o m p a n i e d  by r o d - l i k e  m i t o c h o n d r i a  l o c a t e d  i n  1 r o w .  
T h e i r  c y t o p l a s m  i s  d i s t i n g u i s h e d  by  t h e  t r a n s p a r e n c y ' o f  t h e  m a t r i x  
a n d  a b u n d a n c e  of r i b o s o m e s .  The n u c l e u s  o f  a n  e x t e r n a l  h a i r  c e l l  
h a s  a k a r y o p l a s m  o f  m o d e r a t e  e l e c t r o n  d e n s i t y  a n d  g r a n u l e s  o f  c h r o -  
m a t i n .  

S i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  h a i r  
c e l l s  a r e  o b s e r v e d  a l s o  i n  t h e i r  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s .  

Wi th  a c y t o c h e m i c a l  i n v e s t i g a t i o n  o f  C o r t i ' s  o r g a n  i t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  d i s c o v e r  i n  them s e v e r a l  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  d i s t r i b u t i o n  
a n d  c o n c e n t r a t i o n  o f  c h e m i c a l  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s .  T h u s ,  
i n  t h e  i n t e r n a l  h a i r  c e l l s  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  e x t e r n a l  o n e s  
t h e r e  a r e  o b s e r v e d  e q u a l  c o n c e n t r a t i o n s  a n d  d i s t r i b u t i o n  o f  R N A  i n  
t h e i r  c y t o p l a s m ,  b u t  a somewhat  s m a l l e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  D N A  i n  t h e  
c h r o m a t i n  o f  t h e  n u c l e u s .  I n t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  somewhat  r i c h e r  
i n  p r o t e i n  a n d  t h i o l  g r o u p s ,  and  a c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  s u b s t a n c e s  
i n  t h e  s u b n u c l e a r  z o n e ,  a b s e n t  i n  t h e  e x t e r n a l  h a i r  c e l l s ,  i s  o b -  
s e r v e d  i n  t h e i r  c y t o p l a s m .  B u t  t h e r e  i s  o n e  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r -  
i s t i c  w h i c h  d i s t i n g u i s h e s  r e c e p t o r  c e l l s  o f  C o r t i ' s  o r g a n  o f  m a m m a l s  
f r o m  t h e i r  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r  c e l l s ;  ; . e . ,  t h e  w e a l t h  o f  t h e i r  s e n -  
s o r y  h a i r s  i n  t o t a l  p r o t e i n ,  t h i o l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  a n d ,  
w h a t  i s  e s p e c i a l l y  i m p o r t a n t ,  s p e c i f i c  c h o l i n e s t e r a s e .  A s t i l l  
g r e a t e r  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n c e  i n  t h e s e  two  t y p e s  o f  r e c e p t o r  c e l l s  
o f  C o r t i ' s  o r g a n  i s  t h e  a b s e n c e  o f  g l y c o g e n  i n  t h e  i n t e r n a l  h a i r  
c e l l s  w i t h  a n  e x c e p t i o n a l  w e a l t h  o f  g l y c o g e n s  i n  t h e  e x t e r n a l  h a i r  /170 
c e l l s .  From t h e  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  u l t r a s t r u c t u r a l  o r g a n i z a t i o n  o f  
t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e s e  c e l l s  i t  becomes  c o m p r e h e n s i b l e  why t h e  i n -  
t e r n a l  h a i r  c e l l s  a r e  s o  much r i c h e r  i n  p r o t e i n  a n d  f u n c t i o n a l  
g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s  a n d  i n  t h i s  r e g a r d  a p p r o x i m a t e  t h e  
p i t c h e r - s h a p e d  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r  c e l l s ,  i n  w h i c h  o n e  o b s e r v e s  a 
s i m i l a r  d i s t r i b u t i o n  b o t h  o f  t h e  u l t r a s t r u c t u r a l  c o m p o n e n t s  o f  t h e  
c y t o p l a s m  a n d  o f  t h e  c h e m i c a l  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s .  

M o r e o v e r ,  t h e  d a t a  g i v e n  h e r e  i n d i c a t e s  t h a t  i n  C o r t i ' s  o r g a n  
t h e  ' 'young'' ( i n  a n  e v o l u t i o n a r y  r e g a r d ) ,  ; . e . ,  f i r s t - a p p e a r i n g  i n  a 
p h y l o g e n e t i c  p r o c e s s  i n  t h e  m a m m a l s ,  e x t e r n a l  a n d  i n t e r n a l  h a i r  
c e l l s ,  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  o n e  a n o t h e r  by t h e i r  m i c r o s c o p i c  s t r u c -  
t u r e ,  show s i g n i f i c a n t  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n c e s  a p p e a r i n g  as t h e  
same p r e c i s e  c h a r a c t e r i s t i c  as t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e i r  s t r u c -  
t u r e  a n d  d i s t r i b u t i o n  i n  t h e  s y s t e m  o f  c e l l u l a r  e l e m e n t s  o f  C o r t i ' s  
o r g a n .  

From o u r  f a c t u a l  d a t a  i t  i s  p o s s i b l e  t o  d r a w  t h e  c o n c l u s i o n  
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t h a t  t h e  mos t  s t a b l e  a r e  t h e  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s ,  w h i c h  h a v e  
t h e  same s t r u c t u r e  i n  t h e  i n n e r  e a r  as  i n  t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s  
( F l o c k ,  1 9 6 4 ;  A r o n o v a ,  1 9 6 7 ) .  I n  a d d i t i o n ,  i t  i s  n e c e s s a r y  t o  k e e p  
i n  mind t h a t  t h e s e  c e l l s  o f  t h e  l o w e r  v e r t e b r a t e s  s e r v e d  a s  t h e  o r i -  
g i n a l  m a t e r i a l  for? t h e  d e v e l o p m e n t  i n  t h e  h i g h e r  a n i m a l s  o f  t h e  
p i t c h e r - s h a p e d  Type  I r e c e p t o r  c e l l s .  U n f o r t u n a t e l y ,  t h e  r e s p o n s e  
t o  t h i s  q u e s t i o n  i s  h i n d e r e d  d u e  t o  t h e  s c a r c i t y  o f  a v a i l a b l e  mate- 
r i a l .  However ,  i f  w e  compare  t h e  s u b m i c r o s c o p i c  s t r u c t u r e  o f  t h e  
c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  s k a t e  ( L b w e n s t e i n  e t  a l . ,  1 9 6 4 )  
w i t h  t h e  s t r u c t u r e  o f  c y l i n d r i c a l  c e l l s  o f  m a m m a l s  ( c f .  p .  IS), t h e n  
t h e  c o n c l u s i o n  i s  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  s u b m i c r o s c o p i c  s t r u c t u r e  o f  t h e  
c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l  o f  t h e  s k a t e  i s  s i g n i f i c a n t l y  more c o m p l e x  
t h a n  t h e  c y l i n d r i c a l  v e s t i b u l a r  r e c e p t o r  c e l l  o f  m a m m a l s  and  h a s  a 
number  o f  common f e a t u r e s  w i t h  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  v e s t i b u l a r  r e c e p -  
t o r  c e l l .  We come t o  t h e  same c o n c l u s i o n  f r o m  a c o m p a r i s o n  o f  t h e  
c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e s e  c e l l s  o n  t h e  b a s i s  o f  o u r  d a t a .  
If  w e  remember  t h e  p o l y m o r p h i s m  o f  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s  i n  t h e  
i n n e r  ea r  o f  t h e  f r o g ,  t h e n  it i s  p o s s i b l e  t o  e x p r e s s  t h e  h y p o t h e s i s  
t h a t  c y l i n d r i c a l  r e c e p t o r  c e l l s  o f  f i s h e s  a n d  a m p h i b i a n s  a r e  t h e  
o r i g i n a l  t y p e  w h i c h  s o m e t i m e  d u r i n g  t h e  t r a n s i t i o n  t o  r e p t i l e s  w e r e  
s e p a r a t e d  i n t o  two t y p e s  o f  r e c e p t o r  e l e m e n t s  i n  h i g h e r  v e r t e b r a t e s .  

A s  f a r  as t h e  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  c y t o c h e m i c a l  and  s u b m i c r o s c o p -  
i c  v e r t e b r a t e s  i s  c o n c e r n e d ,  f r o m  t h e  f a c t u a l  m a t e r i a l  w h i c h  w e  h a v e  
g i v e n ,  t h e  c y t o c h e m i c a l  d i f f e r e n c e s  i n  them a r e  s u f f i c i e n t l y  c l e a r .  
I f  w e  compare  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  t o r t o i s e ,  
b i r d s  ( r o o s t e r ,  p i g e o n )  a n d  mammals ( c a t ,  g u i n e a  p i g ) ,  i t  i s  p o s -  
s i b l e  t o  n o t e  t h e  f o l l o w i n g  c h a r a c t e r i s t i c s  a n d  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  
n u c l e i c  a c i d s  i n  t h e m .  I n  t h e  t o r t o i s e ,  n u c l e i c  a c i d s ,  i n  p a r t i c u -  
l a r  R N A  i n  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s ,  h a v e  a g r e a t e r  c o n -  
c e n t r a t i o n  t h a n  i n  t h e  a m p h i b i a n s ,  b u t  w i t h i n  t h e  b o u n d s  o f  a c e l l  
t h e y  a r e  l o c a t e d  c o m p l e t e l y  e q u a l l y .  I n  b i r d s ,  i n  t h e  p i t c h e r -  
s h a p e d  c e l l  t h e r e  a r e  two c l e a r  a c c u m u l a t i o n s  o f  g r a n u l a r  R N A  w h i c h  
a r e  l o c a t e d  a b o v e  a n d  b e l o w  t h e  n u c l e u s .  Wi th  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  
i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  p i t c h e r - s h a p e d  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u -  
l a r  m a c u l a  o f  t h e  p i g e o n  i n  o u r  l a b o r a t o r y ,  s m a l l  c o n c e n t r a t i o n s  o f  
a - c i s t e r n s  i n  t h e  c y t o p l a s m  o f  t h e s e  c e l l s  a b o v e  a n d  b e l o w  t h e  nu -  
c l e u s  were  f o u n d .  I n  m a m m a l s ,  a s  w a s  a l r e a d y  m e n t i o n e d ,  s u c h  g r a n u -  
l a r  a c c u m u l a t i o n s  o f  R N A  a r e  o b s e r v e d  o n l y  i n  t h e  s u b n u c l e a r  z o n e  o f  
t h e  c y t o p l a s m  and  a r e  a l s o  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  a c c u m u l a t i o n  h e r e  o f  
a - c i s t e r n s  ( V i n n i k o v ,  G a z e n k o ,  T i t o v a ,  O s i p o v a  e t  a l . ,  1 9 6 3 ) .  

The  c o m p a r i s o n  o f  our c y t o c h e m i c a l  p a t t e r n s  w i t h  t h o s e  a v a i l -  
a b l e  i n  t h e  l i t e r a t u r e  a n d  t h e  d a t a  r e c e i v e d  i n  our l a b o r a t o r y ,  ac-  
c o r d i n g  t o  t h e  u l t r a s t r u c t u r a l  o r g a n i z a t i o n  o f  r e c e p t o r  c e l l s  o f  
t h e  membranous l a b y r i n t h  o f  m a m m a l s ,  a l l o w s  u s  t o  d r a w  t h e  c o n c l u -  
s i o n  t h a t  t h e  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e i r  o r g a n i z a t i o n  
f i n d  t h e i r  c o n f i r m a t i o n ,  a n d  a r e ' c l o s e l y  c o n n e c t e d  w i t h ,  t h e i r  u l -  
t r a s t r u c t u r a l  o r g a n i z a t i o n .  I n  a d d i t i o n  i t  a p p e a r s  t o  b e  t h e  r u l e  
t h a t  t h e s e  h e r e d i t a r i l y  s t r e n g t h e n e d  c h a n g e s  m u s t  be c o n n e c t e d  w i t h  
a c h a n g e  i n  t h e  g e n e t i c  c o d e .  
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Data c o n c e r n i n g  t h e  f a c t  t h a t  t h e  v a r i o u s l y  f u n c t i o n i n g  c e l l s  
a re  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  o n e  a n o t h e r  n o t  o n l y  b y  t h e i r  m o r p h o l o g i c a l  
s t r u c t u r e  b u t  a l s o  b y  t h e i r  c y t o c h e m i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  i s  c o n f i r m -  
e d  b y  a s e r i e s  o f  i n v e s t i g a t i o n s  o f  o t h e r  o r g a n s  a n d  t i s s u e s  ( R o s k i n  
a n d  S h o r n i k o v a ,  1 9 5 3 ;  R o s k i n  e t  a l . ,  1 9 5 4 ;  R o s k i n  a n d  S t r u v e ,  1 9 5 9 ;  
P o r t u g a l o v  a n d  Y a k o v l e v ,  1 9 5 8 ;  P o r t u g a l o v ,  1 9 5 9 ;  L e v i n s o n ,  1 9 5 8 ,  
1 9 6 1 ;  S i s a k y a n  a n d  F i l i p o v i c h ,  1 9 5 9 ) .  

T h u s  t h e  s t r u c t u r e  a n d  m e t a b o l i s m  o f  a l l  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  
i n n e r  e a r  i n  a s t a t e  o f  r e l a t i v e  r e s t  a r e  m a i n t a i n e d  b y  t h e  same 
c h e m i c a l ,  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s ;  h o w e v e r ,  t h e  n a t u r e  o f ,  
t h e i r  d i s t r i b u t i o n  i s  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  e a c h  t y p e  o f  c e l l .  

A s  f a r  as t , h e  c h a n g e s  i n  t h e  c h e m i c a l  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b -  
s t a n c e s ,  b a s i c a l l y  R N A  a n d  p r o t e i n s  i n  v a r i o u s  f u n c t i o n a l  s t a t e s  
and  w i t h  a f u n c t i o n a l  l o a d  o f  t h e  c e l l  i s  c o n c e r n e d ,  t h e y  w e r e  i n -  
v e s t i g a t e d  i n  a number  o f  b i o c h e m i c a l  a n d  t h e n  i n  c y t o c h e m i c a l  w o r k s  
d e d i c a t e d  c h i e f l y  t o  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  n e r v e  t i s s u e  ( H y d e n ,  1 9 4 3 ,  
1 9 5 5 ;  H o c h b e r g  and  Hyden ,  1 9 4 9 ;  C a s p e r s s o n ,  1 9 5 0 ;  B r a s h e ,  1 9 5 0 ,  1957;  
P a l l a d i n ,  1 9 5 2 ;  V l a d i m i r o v ,  1 9 5 3 ;  K r e p s  e t  a l . ,  1 9 5 4 ;  K r e p s  a n d  
C h e n y k a y e v a ,  1 9 5 5 ;  S m i r n o v ,  1 9 5 5 ;  E i n a r s o n ,  1 9 5 7 ;  V i n n i k o v  a n d  T i -  
t o v a ,  1 9 5 7 ,  1 9 5 8 a ,  1 9 5 8 b ,  1 9 5 8 c ,  1 9 6 1 ;  D a n i l o v a ,  1 9 5 8 ;  L e v i n s o n ,  
1 9 5 8 ,  1 9 6 1 ;  B r o d s k i y  a n d  N e c h a y e v a ,  1 9 5 9 ;  V i n n i k o v ,  T i t o v a  e t  a l . ,  
1 9 6 0 ;  L u k a s h e v i c h ,  1 9 6 0 ;  B r o n s h t e y n  a n d  K r e s t i n s k a y a ,  1 9 6 1 ;  Yako- 
v e l e v  e t  a l . ,  1 9 6 1 ,  a n d  o t h e r s ) ;  a n d  t h e i r  d a t a  do n o t  c o n t r a d i c t  
ours w h i c h  were o b t a i n e d  f r o m  a n  i n v e s t i g a t i o n  o f  t h e  i n n e r  e a r .  

The  f a c t u a l  m a t e r i a l  wh ich  w e  h a v e  p r e s e n t e d  i n d i c a t e s  t h e  
c h a n g e s  i n  c o n c e n t r a t i o n  a n d  l o c a t i o n  ( r e d i s t r i b u t i o n )  o f  a number  
o f  c h e m i c a l  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s  i n  t h e  r e c e p t o r  c e l l s  
o f  t h e  i n n e r  e a r  w i t h  t h e  a c t i o n  o f  a d e q u a t e  s t i m u l a t i o n  upon t h e m .  
I n  a d d i t i o n ,  w e  o b s e r v e  a number  o f  s e q u e n t i a l  c h a n g e s  i n  t h e  r i b o -  
n u c l e i c  a c i d  t o t a l  p r o t e i n ,  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  p r o t e i n  m o l e c u l e s ,  
g l y c o g e n  and  a number  o f  r e s p i r a t o r y  enzymes  a n d  t h e  s p e c i f i c  e n -  
zyme o f  n e r v e  c o n d u c t i v i t y ,  ; . e . ,  a c e t y l c h o l i n e s t e r a s e .  The c o n -  
n e c t i o n  o f  c h e m i c a l  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s  n o t e d  i n  t h e  
p r o c e s s  o f  h i s t o g e n e s i s  and  i n  t h e  i n t . a c t  r e c e p t o r  c e l l  w i t h  d e f -  
i n i t e  s u b m i c r o s c o p i c  s t r u c t u r a l  e l e m e n t s  o f  t h e  c e l l  a l l o w e d  u s  t o  
r e v e a l  e v e n  i n  a f u n c t i o n i n g  r e c e p t o r  c e l l  a number  o f  s t r u c t u r a l  
s h i f t s  of i t s  s u b m i c r o s c o p i c  c o m p o n e n t s  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  d i s -  
c o v e r e d  c y t o c h e m i c a l  c h a n g e s .  Thus  t h e  o u t p u t  o f  n u c l e o l i c  R N A  i n -  
t o  t h e  c y t o p l a s m ,  w h i c h  w e  d i s c o v e r e d  c y t o c h e m i c a l l y ,  i s  c o n n e c t e d  
w i t h  t h e  o u t p u t  f r o m  t h e  n u c l e u s ,  t h r o u g h  t h e  p o r e s  o f  t h e  n u c l e a r  
membrane,  o f  n u c l e o l i c  r i b o s o m e s  w h i c h  s e t t l e  on  t h e  s p i r a l - s h a p e d  
membranes  o f  t h e  e n d o p l a s m i c  r e t i c u l u m  f o r m e d  i n  t h e  b a s a l  p a r t  o f  
t h e  c e l l .  P r e c i s e l y  t h e  same c h a n g e s  o f  e n z y m a t i c  s u c c i n d e h y d r o -  
g e n a s e  a c t i v i t y  a n d  i t s  r e d i s t r i b u t i o n  i n  a f u n c t i o n a l  r e c e p t o r  
c e l l  a n d  i n  t h e  n e r v e  e n d i n g  a r e  conn‘ec ted  w i t h  t h e  r e m o v a l  o f  m i -  
t o c h o n d r i a  i n t o  s y n a p s e  r e g i o n s ,  w h i c h  o f t e n  t e r m i n a t e  i n  a c l o s e  
c o n t a c t  o f  s e p a r a t e  m i t o c h o n d r i a  w i t h  t h e  p r e s y n a p t i c  membrane Clap- 
p l i c a t i o n ”  o f  m i t o c h o n d r i a ) ,  l e a d i n g  t o  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  number 
o f  c o n t a c t i n g  membranes .  

208  



I t  i s  n e c e s s a r y  t o  n o t e  t h a t  t h e  o u t p u t  o f  r i b o s o m e s  o f  t h e  
n u c l e o l u s  is o b s e r v e d  i n  r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  u t r i c u l u s  b o t h  i n  a 
c o n d i t i o n  o f  r e l a t i v e  r e s t  a n d ,  e v i d e n t l y ,  a l s o  t a k e s  p l a c e  d u r i n g  
p r o c e s s e s  o f  d i f f e r e n t i a t i o n .  T h i s  o u t p u t  o f  R N A  t a k e s  p l a c e  s p o n -  
t a n e o u s l y  w i t h  a c e r t a i n  c o n s t a n t  r h y t h m .  E x p e r i m e n t a l  f u n c t i o n a l  
a c t i v i t i e s  a c c e l e r a t e  t h i s  r h y t h m  o f  n u c l e o l i c  R N A  o u t p u t  a p p e a r i n g  
a s  a n  a c t i v a t i n g  mechan i sm f o r  a w h o l e  number o f  s y n t h e t i c  p r o t e i n  
p r o c e s s e s ,  w i t h  t h e  a i d  o f  w h i c h  c e l l u l a r  r e s p i r a t i o n  t a k e s  p l a c e  
a f t e r  i n c r e a s e d  f u n c t i o n i n g .  

S i m i l a r  c y t o c h e m i c a l  and  s u b s t r u c t u r a l  c h a n g e s  o f  f u n c t i o n i n g  /172 
r e c e p t o r  c e l l s  o f  t h e  i n n e r  e a r  a r e  c o m p l e t e l y  r e g u l a r  a n d  a r e  f o u n d  
i n  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  a l l  c l a s s e s  o f  v e r t e b r a t e s .  The d e g r e e  o f  
t h e i r  a p p e a r a n c e  i s  c o m p l e t e l y  d e f i n e d  by  t h e  s t r e n g t h  a n d  d u r a t i o n  
o f  a c t i v i t y .  

S u m m a r i z i n g  a l l  t h a t  w a s  p r e s e n t e d  a b o v e ,  we c a n  d r a w  t h e  c o n -  
c l u s i o n  t h a t  t h e s e  c h e m i c a l ,  b i o l o g i c a l l y  a c t i v e  s u b s t a n c e s  w h i c h  
a p p e a r  t o  b e  b a s i c  c o m p o n e n t s  o f  t h e  s u b s t r u c t u r a l  o r g a n i z a t i o n  o f  
a c e l l  p a r t i c i p a t e  b o t h  i n  t h e  p r o c e s s e s  o f  i t s  m e t a b o l i s m  a n d  s p e -  
c i f i c  f u n c t i o n i n g ,  a t  t h e  same t i m e  a c t i v e l y  p a r t i c i p a t i n g  e v e n  i n  
i t s  c y t o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  i n  t h e  p r o c e s s  o f  e m b r y o n a l  d e v e l -  
opmen t .  
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ILLUSTRATIONS 
( 1  -73) 

List o f  Designations on the Figures 

A - Ampul la  
A A V C  - A m p u l l a  o f  A n t e r i o r  V e r -  

A H C  - A m p u l l a  o f  H o r i z o n t a l  

A0 - A v e r a g e - s i z e d  O t o l i t h  
A P V C  - A m p u l l a  o f  P o s t e r i o r  V e r -  

A V  - A u d i t o r y  V e s i c l e  
B C  - B a s a l  C o r p u s c l e  
B K  - B a c k i n g  o f  K i n o c i l i u m  
BM - Basa l  Membrane 
BNF - B u n d l e  o f  N e r v e  F i b e r s  
BPM - B u n d l e  o f  P a r a l l e l  M e m -  

BSC - Basal P a r t  of  S u p p o r t i n g  

BSH - B u n d l e  o f  S e n s o r y  H a i r s  
BSM - B a s i l a r  Membrane 
B V  - Blood V e s s e l  
C - C r i s t a  
C A V  - C a v i t y  o f  A u d i t o r y  Ves- 

CBM - C o r d s  o f  B a s i l a r  M e m -  

C C  - C l a u d i u s '  C e l l s  
C C N  - C o c h l e a r  C a n a l  
C C O  - C a v i t y  o f  C o r t i ' s  Organ  
C C R  - Complex C r i s t a  
C E  - C e n t r i o l e  
CF - C e n t r a l  F i b r i l s  
C G  - C o c h l e a r  G a n g l i o n  
C H C  - C r i s t a  o f  H o r i z o n t a l  

C N T  - C o n n e c t i v e  T i s s u e  
CP - C a p s u l e  
C R  - C i l i a r  Rod 
CS - C e l l  S a t e l l i t e s  
CSL - C e l l s  o f  S p i r a l  Limb 
CSU - C e l l  Summit 
C T  - C u t i c l e  
C U  - C u p u l a  
C U T  - C a v i t y  o f  U t r i c u l u s  
C V C  - C r i s t a  o f  V e r t i c a l  C a n a l  
C Y  - C y t o p l a s m  
D - Desmosome 

t i c a l  C a n a l  

C a n a l  

t i c a l  C a n a l  

b r a n e s  

C e l l  

i c l e  

b r a n e  

C a n a l  

DC 
D G  
D K C  
E 
E C  
E C C  
E H C  
ESI 

ESL 

G 
G A  
G G  
G ME 

H C  
HE 
H MC 
HSS 
H Y C  
I C C  
I H C  
K 

L C  
LM 
LO 
M 
MC 
MC 0 
ME R 

MTA 
MV 
N 
N C  
NE 
NF 
NL 
N M  
N R  
0 
OM 
PF 

- D e i t e r ' s  C e l l s  
- D i f f u s e  G l y c o g e n  
- Dark  C e l l s  
- Embryo 
- E p i t h e l i a l  C e l l  
- E x t e r n a l  C e l l  Columns 
- E x t e r n a l  H a i r  C e l l s  
- E p i t h e l i u m  o f  S p i r a l  I n c i -  

s u r e  
- E p i t h e l i u m  o f  S e m i l u n a r  

Lamina  
- G a n g l i o n  
- G o l g i ' s  A p p a r a t u s  
- G l y c o g e n  G r a n u l e s  
- G r a n u l a t e d  ( r o u g h )  Membranes 

o f  E n d o p l a s m a t i c  R e t i c u l u m  
- H e n s e n ' s  C e l l s  
- Head o f  Embryo 
- Homogeneous C e l l s  
- H e l m e t - s h a p e d  S p a c e  
- H y a l i n e  C e l l s  
- I n t e r n a l  C e l l  Columns 
- I n t e r n a l  H a i r  C e l l  
- K i n o c i l i u m  
- L a g e n a  
- L i g h t  C e l l s  
- L a g e n a  M a c u l a  
- L a r g e  O t o l i t h  
- Macula  
- Mesenchymal  C e l l  
- M a c u l a  Communis 
- Membranes o f  E n d o p l a s m a t i c  

- M i t o c h o n d r i a  
- M i c r o v i l l i  
- N u c l e u s  
- Nerve Cup 
- Nerve E n d i n g s  
- N e r v e  F i b e r s  
- N u c l e o l u s  
- N u c l e a r  Membrane 
- N e u r o n  
- O t o l i t h  
- O t o l i t h  Membrane 
- P r o t o f i b r i l s  

R e t i c u l u m  

/17 5 
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PM 
PNM 

PPM 

PRF 
PS 
PSM 
PTM 
R 
RC 
R C O  

RM 
RP K 

R R C  
R R C  
R R C  
R RE 
RTM 

- 
I -  
I1 - 

P l a s m a t i c  Membrane 
P o r e s  o f  N u c l e a r  M e m -  
b r a n e  
P r o t u b e r a n c e  o f  P l a s -  
m a t i c  Membrane 
P e r i p h e r a l  F i b r i l s  
P r o m i n e n t i a  S p i r a l i s  
P r e  - s y n a p t i c  Membranes 
P o s t - s y n a p t i c  Membrane 
R i b o s o m e s  
Rud imen t  o f  C r i s t a  
R u d i m e n t  o f  C o r t i ' s  
Organ  
R e i s s n e r ' s  Membrane 
R o o t s  P r o c e e d i n g  f r o m  
K i n o c i l i u m  
R e c e p t o r  C e l l s  
Type I R e c e p t o r  C e l l s  
Type I1 R e c e p t o r  C e l l  
R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  
R e t i c u l a r  Membrane 

RUMC 

S 
s c  
SG 
S H  
SL 
SN 
SNE 
s o  
SPC 
S T  
TM 
T V  
UT 
UM 
V 
V G  
v s  
WAV 
Y 

- Rudimen t  o f  U t r i c u l a r  Macu- 
l a  and  C r i s t a  

- S a c c u l u s  
- S i m p l e  C r i s t a  
- S e c r e t o r y  G r a n u l e s  
- S e n s o r y  H a i r s  
- S e m i l u n a r  Lamina  
- S e g m e n t e d  N u c l e u s  
- S c y p h o i d  N e r v e  E n d i n g s  
- S m a l l  O t o l i t h  
- S u p p o r t i n g  C e l l  
- S t e r e o c i l i a  
- T e c t o r i a l  Membrane 
- Tegmentum V a s c u l o s u m  
- U t r i c u l u s  
- U t r i c u l a  Macu la  
- V a c u o l i  
- V e s t i b u l a r  G a n g l i o n  
- V a s c u l a r  S t r i a  
- Wall o f  A u d i t o r y  V e s i c l e  
- Yolk 
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F i g .  1. S t r u c t u r e  o f  t h e  A u d i t o r y  
V e s i c l e  a n d  G a n g l i o n  o f  , t h e  W h i t e  
S t u r g e o n  Embryo B e f o r e  P e c k i n g  
O u t .  T r e a t e d  f o r  C a r b o x y l  Groups  
A c c o r d i n g  t o  B a r r n e t t  a n d  S e l i g -  
man; o b .  x 2 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  2 .  Same a s  F i g .  1. T r e a t e d  
for T o t a l  P r o t e i n  A c c o r d i n g  t o  
D a n i e l l i ;  i m m .  ob. x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  3 .  S t r u c t u r e  o f  t h e  S a c c u l a r  Macula  a n d  U n d e r l y i n g  G a n g l i o n  o f  
t h e  P r e l a r v a  o f  a W h i t e  S t u r g e o n  6 Days A f t e r  P e c k i n g  O u t .  T r e a t e d  
f o r  T o t a l  P r o t e i n  A c c o r d i n g  t o  D a n i e l l i ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  O C .  x 7 .  

F i g .  4 .  S a c c u l a r  M a c u l a  o f  t h e  P a s s i v e l y  D r i f t i n g  L a r v a  o f  t h e  W h i t e  
S t u r g e o n  8 Days A f t e r  P e c k i n g  O u t .  T r e a t e d  f o r  C a r b o x y l  Groups  A c -  
c o r d i n g  t o  B a r r n e t t  a n d  S e l i g m a n ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  5 .  S a c c u l a r  Macula  a n d  G a n g l i o n  o f  a n  A c t i v e l y  F e e d i n g  L a r v a  o f  
t h e  W h i t e  S t u r g e o n  1 5  Days A f t e r  P e c k i n g  O u t .  T r e a t e d  for C a r b o x y l  
G r o u p s  A c c o r d i n g  t o  B a r r n e t t  a n d  S e l i g m a n ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

2 12 
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F i g .  6 .  S t r u c t u r e  o f  t h e  A u d i t o r y  V e s i -  
c l e  a n d  A d j a c e n t  G a n g l i o n  o f  t h e  L o a c h  
a t  t h e  T h i r d  Roe S t a g e .  T r e a t e d  f o r  To- 
t a l  P r o t e i n  A c c o r d i n g  t o  D a n i e l l i ;  i m m .  
o b .  x 6 0 ,  or. x 7 .  

P i g .  7 .  S a m e  a s  F i g .  6 .  T r e a t e d  for Nu- 
c l e i c  A c i d s  A c c o r d i n g  t o  K u r n i k ;  i m m .  ob.  
x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  8 .  L a g e n a  Macula  o f  t h e  L o a c h  L a r v a  
A f t e r  t h e  B e g i n n i n g  o f  A c t i v e  F e e d i n g .  
T r e a t e d  for N u c l e i c  A c i d s  A c c o r d i n g  t o  
K u r n i k ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  9 .  G a n g l i o n  o f  t h e  L o a c h  L a r v a  t h e  4 t h  Day A f t e r  B e g i n n i n g  A c -  
t i v e  F e e d i n g .  T r e a t e d  f o r  N u c l e i c  A c i d s  A c c o r d i n g  t o  K u r n i k ;  i m m .  
ob .  x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  1 0 .  O t o l i t h  o f  t h e  U t r i c u l a r  Macula  o f  a P a s s i v e l y  D r i f t i n g  
L o a c h  L a r v a .  T r e a t e d  f o r  G l y c o g e n  A c c o r d i n g  t o  L i l l y ;  i m m .  o b .  x 
6 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  11. U t r i c u l a r  Macula  o f  t h e  L o a c h  L a r v a  a t  t h e  B e g i n n i n g  o f  A c -  
t i v e  F e e d i n g .  T r e a t e d  for G l y c o g e n  A c c o r d i n g  t o  S h a b a d a s h ;  i m m .  o b .  
x 6 0 ,  O C .  x 10. 
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F i g .  1 2 .  S t r u c t u r e  o f  t h e  A u d i t o r y  V e s i c l e  
o f  a F r o g  T a d p o l e  ( s t a g e  1 8 - 1 9 ) .  F i x a t i o n  
w i t h  Z e n k e r - F o r m o l ,  S t a i n i n g  w i t h  F e r r i c  
H e m o t o x a l i n e  A c c o r d i n g  t o  Y a s v o y n ;  i m m .  
o b .  x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  1 3 .  G a n g l i o n  o f  t h e  F r o g  T a d p o l e  ( s t a g e  
2 1 - 2 2 ) .  T r e a t e d  for C a r b o x y l  G r o u p s  A c c o r d i n g  t o  B a r r n e t t  a n d  S e l i g -  
man; i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  1 4 .  C r i s t a  a n d  G a n g l i o n  o f  t h e  F r o g  T a d p o l e  ( s t a g e  2 7 - 2 8 ) .  
T r e a t e d  for T o t a l  P r o t e i n  A c c o r d i n g  t o  D a n i e l l i ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  

F i g .  1 5 .  Macula  o f  t h e  F r o g  T a d p o l e  B e f o r e  t h e  B e g i n n i n g  o f  Metamor- 
p h o s i s .  T r e a t e d  f o r  N u c l e i c  A c i d s  A c c o r d i n g  t o  E i n a r s o n ;  i m m .  o b .  
x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  1 6 .  U t r i c u l a r  M a c u l a  o f  t h e  F r o g  T a d p o l e  ( s t a g e  2 7 - 2 8 ) .  T r e a t -  
e d  for G l y c o g e n  A c c o r d i n g  t o  S h a b a d a s h ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  O C .  x 7 .  

x 7 .  
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F i g .  1 7 .  
L e n g t h .  T r e a t e d  for N u c l e i c  A c i d  A c c o r d i n g  t o  E i n a r s o n ;  i m m .  o b .  x 
6 0 ,  o c .  x 7 .  

Macula  o f  a T o r t o i s e  Embryo 1 4  m m  i n  P a r i e t o - C o c c y g e a l  

F i g .  
L e n g t h .  T r e a t e d  for N u c l e i c  A c i d  A c c o r d i n g  t o  E i n a r s o n ;  i m m .  o b .  x 
6 0 ,  o c .  x 7 .  

1 8 .  C r i s t a  o f  t h e  T o r t o i s e  Embryo 1 4  mm i n  P a r i e t o - C o c c y g e a l  

F i g .  1 9 .  L a g e n a  Macula  o f  a T o r t o i s e  Embryo 1 8  mm i n  P a r i e t o -  
C o c c y g e a l  L e n g t h .  
i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

T r e a t e d  for N u c l e i c  A c i d  A c c o r d i n g  t o  E i n a r s o n ;  

F i g .  
L e n g t h .  T r e a t e d  for N u c l e i c  A c i d  A c c o r d i n g  t o  E i n a r s o n ;  i m m .  o b .  x 
6 0 ,  oc. x 7 .  

2 0 .  G a n g l i o n  o f  a T o r t o i s e  Embryo 1 8  m m  i n  P a r i e t o - C o c c y g e a l  

2 1 5  
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NR, 

c 

2 3  

F i g .  2 1 .  C r i s t a  o f  T o r t o i s e  Embryo 1 8  m m  i n  P a r i e t o - C o c c y g e a l  L e n g t h .  
( a )  T r e a t e d  for T h i o l  Groups  A c c o r d i n g  t o  Y a k o v l e v  a n d  N i s t r a t o v a ;  
i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  x 7 ;  ( b )  T r e a t e d  f o r  S u l f h y d r o l  G r o u p s  A c c o r d i n g  
t o  Y a k o v l e v  a n d  N i s t r a t o v a ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  2 2 .  Macula  o f  t h e  T o r t o i s e  Embryo 2 3  m m  i n  P a r i e t o - C o c c y g e a l  
L e n g t h .  
x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  2 3 .  G a n g l i o n  o f  t h e  T o r t o i s e  Embryo 23  m m  i n  P a r i e t o - C o c c y g e a l  
L e n g t h .  
6 0 ,  o c .  hom. 4 .  

T r e a t e d  for N u c l e i c  A c i d s  A c c o r d i n g  t o  E i n a r s o n ;  i m m .  o b .  

T r e a t e d  for N u c l e i c  A c i d s  A c c o r d i n g  t o  K u r n i k ;  i m m .  o b .  x 

2 1 6  



F i g .  2 4 .  S t r u c t u r e  o f  t h e  A u d i t o r y  V e s i c l e  o f  a C h i c k  Embryo o f  4 
Days I n c u b a t i o n .  F i x a t i o n  A c c o r d i n g  t o  S h a m p i ,  S t a i n i n g  w i t h  F e r r i c  
H e m a t o x y l i n e  A c c o r d i n g  t o  Y a s v o y n ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  x 7 .  

F i g .  2 5 .  Macula  Communis o f  a C h i c k  Embryo o f  4 Days I n c u b a t i o n .  
E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 5 6 0 0 .  

F i g .  2 6 .  A p i c a l  P o r t i o n  o f  t h e  C e l l s  o f  t h e  M a c u l a  Communis o f  a 
C h i c k  Embryo o f  4 Days I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 
3 0 , 0 0 0 .  

2 1 7  
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2 7  

28 

F i g .  2 7 .  B a s a l  P o r t i o n  o f  t h e  C e l l s  of t h e  Macula  Conmun-s o f  a 
C h i c k  Embryo o f  4 Days I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 
1 0 , 2 0 0 .  

F i g .  2 8 .  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  o f  t h e  U t r i c u l a r  Macula  o f  a C h i c k  E m -  
b r y o  o f  11 Days I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 6 7 0 0 .  

2 1 8  



F i g .  2 9 .  S u r f a c e  o f  t h e  U t r i c u l a r  M a c u l a  o f  a C h i c k  Embryo o f  11 
Days I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 3 5 , 5 0 0 .  

F i g .  3 0 .  Upper  P o r t i o n  o f  t h e  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  of t h e  U t r i c u l a r  
M a c u l a  of a C h i c k  Embryo o f  11 d a y s  I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o p h o -  
t o g r a p h ,  mag. 1 1 , 0 0 0 .  

2 19 



F i g .  31 .  B a s a l  Membrane of t h e  R e c e p t o r  E p i -  
t h e l i u m  of t h e  U t r i c u l a r  lYacula o f  a C h i c k  E m -  
b r y o  of 11 Days  I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o -  
p h o t o g r a p h ,  mag. 5 6 , 0 0 0 .  

F i g .  3 2 .  V e s t i b u l a r  G a n g l i o n  o f  a C h i c k  Embryo 
of  1 2  Days  I n c u b a t i c n .  T r e a t e d  for C a r b o x y l  
G r o u p s  A c c o r d i n g  t o  B a r r n e t t  a n d  S e l i g m a n ;  
i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  hom. 6 .  

F i g .  33 .  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  o f  U t r i c u l a r  Ma- 
c u l a  o f  a C h i c k  Embryo o f  1 5  Days  I n c u b a t i o n .  
E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 5 6 0 0 .  

2 2 0  
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F i g .  34 .  The Same S t a g e  as i n  F i g .  3 3 .  N e r v e  E n d i n g  o n  a D a r k  R e c e p -  
t o r  C e l l  i n  t h e  U t r i c u l a r  M a c u l a .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 
7 0 0 0 .  

F i g .  35 .  The Same S t a g e  a s  i n  F i g .  3 3 . >  N e r v e  E n d i n g s  a t  t h e  B a s e  o f  
a Dark  R e c e p t o r  C e l l  i n  t h e  U t r i c u l a r  M a c u l a .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o -  
g r a p h ,  m a g .  2 3 , 0 0 0 .  

F i g .  3 6 .  The Same S t a g e  a s  on  F i g :  3 3 .  Upper  P o r t i o n  o f  t h e  R e c e p -  
t o r  E p i t h e l i u m  o f  t h e  U t r i c u l a r  M a c u l a .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  
mag. 3 2 0 0 .  

2 2 1  
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F i g .  3 7 .  L a g e n a  M a c u l a  o f  a C h i c k  Embryo o f  1 5  Days I n c u b a t i o n .  
T r e a t e d  for N u c l e i c  A c i d  A c c o r d i n g  t o  E i n a r s o n ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  O C .  

hom. 6 .  

F i g .  38 .  V e s t i b u l a r  G a n g l i o n  o f  a C h i c k  Embryo of 1 5  Days I n c u b a -  
t i o n .  T r e a t e d  for N u c l e i c  A c i d  A c c o r d i n g  t o  B a r r n e t t  and  S e l i g m a n ;  
i m m .  o b .  x 6 0 ,  hom. 6 .  

F i g .  3 9 .  C r i s t a  of t h e  H o r i z o n t a l  S e m i c i r c u l a r  C a n a l  of a C h i c k  Em-  
bryo o f  1 5  Days I n c u b a t i o n .  T r e a t e d  for C a r b o x y l  G r o u p s  A c c o r d i n g  
t o  B a r r n e t t  a n d  S e l i g m a n ;  i m m .  o b .  x 2 0 ,  o c .  hom. 6 .  

F i g .  4 0 .  S t r u c t u r e  o f  t h e  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  a t  t h e  Summit of t h e  
Same C r i s t a  as on  F i g .  3 9 .  T r e a t e d  for C a r b o x y l  G r o u p s  A c c o r d i n g  
t o  B a r r n e t t  a n d  S e l i g m a n ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  hom. 6 .  

2 2 2  
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F i g .  4 1 .  Complex C r i s t a  o f  t h e  Semi-  
c i r c u l a r  C a n a l  o f  a C h i c k  Embryo o f  
1 9  Days I n c u b a t i o n .  T r e a t e d  for Nu- 
c l e i c  A c i d  A c c o r d i n g  t o  E i n a r s o n ;  o b .  
x 1 0 ,  o c .  hom. 6 .  

F i g .  4 2 .  The Same S t a g e  a s  on F i g .  4 1 .  
R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  a t  t h e  Summit o f  
t h e  Same C r i s t a .  T r e a t e d  for N u c l e i c  
A c i d  A c c o r d i n g  t o  E i n a r s o n ;  i m m .  o b .  
x 6 0 ,  o c .  hom. 6 .  

F i g .  4 3 .  S e m i l u n a r  ‘>amina o f  t h e  V e r -  
t i c a l  A m p u l l a  o f  a C h i c k  Embryo o f  1 9  
Days I n c u b a t i o n .  T r e a t e d  for N u c l e i c  
A c i d  A c c o r d i n g  t o  E i n a r s o n ;  i m m .  o b .  
x 6 0 ,  o c .  hom. 6 .  

2 2 3  



F i g .  4 4 .  R e c e p t o r  E p i - t h e l i u m  o f  U t -  
r i c u l a r  Macula o f  a C h i c k  Embryo B e -  
f o r e  H a t c h i n g .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o -  
graph, mag. 7 0 0 0 .  

2 2 4  
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F i g .  4 5 .  Summit o f  a Type  I R e c e p t o r  C e l l  o f  t h e  U t r i c u l a r  Macu la  
o f  a C h i c k  Embryo B e f o r e  H a t c h i n g .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 
2 6 , 0 0 0 .  

F i g .  4 6 .  Base of a R e c e p t o r  C e l l  a n d  a N e r v e  E n d i n g  o f  t h e  U t r i c u l a  
Macu la  o f  a C h i c k  Embryo B e f o r e  H a t c h i n g .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  
mag. 3 5 , 0 0 0 .  
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F i g .  4 7 .  ( a )  Upper  P o r t i o n  o f  t h e  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  o f  t h e  U t r i c u l a  
Macula  o f  a C h i c k  5 Days A f t e r  H a t c h i n g ;  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  
mag. 4 6 0 0 ;  ( b )  R e g i o n  a of t h e  Same S e c t i o n  w i t h  M a g n i f i c a t i o n  x 
1 1 , 4 0 0 ;  

226 



Fig. 47 (continuation). (c) Region b with Magnification 17,800; ( d )  
Region b with Magnification 44,000; (e) Region a with Magnification 

227 



F i g .  4 8 .  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  o f  t h e  U t r i c u l a r  Macula  o f  a C h i c k  9 
Days A f t e r  H a t c h i n g .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 1 0 , 5 0 0 .  

2 2 8  



F i g .  4 9 .  P a r t  o f  a R e c e p t o r  C e l l  o f  a C h i c k  9 Days A f t e r  H a t c h i n g .  
A t t a c h m e n t  o f  M i t o c h o n d r i a  t o  t h e  N u c l e u s .  
g r a p h ,  mag. 5 4 , 0 0 0 .  

F i g .  5 0 .  ( a )  A t t a c h m e n t  o f  M i t o c h o n d r i a  t o  t h e  N u c l e u s  o f  a R e c e p -  
t o r  C e l l  o f  a C h i c k  9 Days A f t e r  H a t c h i n g ;  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  
mag. 5 4 , 0 0 0 ;  (b) The  Same w i t h  M a g n i f i c a t i o n  of 1 4 0 , 0 0 0 .  

E l e c t r o n  M i c r o p h o t o -  

2 2 9  



F i g .  5 1 .  ( a )  Upper  P o r t i o n  o f  t h e  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  o f  t h e  U t r i c u -  
l a r  Macu la  o f  a C h h k  9 Days A f t e r  H a t c h i n g ;  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o -  
g r a p h ,  mag. 1 3 , 2 0 0 ;  (h) Summit o f  t h e  Same R e c e p t o r  C e l l ,  mag. 8 8 , 0 0 0 .  

2 3 0  



F i g .  5 2 .  C i l i a  Rod on  a S u p p o r t -  
i n g  C e l l  o f  t h e  R e c e p t o r  E p i -  
t h e l i c m  o f  t h e  U t r i c u l a  Macula  
o f  a C h i c k  9 Days A f t e r  P e c k i n g  
O u t .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  
mag. 7 0 0 0 .  

F i g .  5 3 .  The Same S t a g e  a s  F i g .  
5 2 .  N e r v e  E n d i n g .  E l e c t r o n  
M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 5 2 , 0 0 0 .  

F i g .  5 4 .  Same S t a g e  as  F i g .  5 2 .  
Nerve E n d i n g  Around a R e c e p t o r  
C e l l  i n  t h e  U t r i c u l a r  M a c u l a .  
E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 
3 0 0 0 .  
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F i g .  5 5 .  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  o f  C o r t i ’ s  Organ  of  a C h i c k  Embryo OF 7 
Days I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 3 0 0 0 .  
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F i g .  5 6 .  A D e v e l o p i n g  K i n o c i l i u m  a t  t h e  Summit o f  a C e l l  o f  C o r t i ' s  
OrBgan o f  a C h i c k  Embryo o f  7 Days I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o -  
g r a p h ,  mag. 6 0 , 0 0 0 .  

F i g .  5 7 .  A c c u m u l a t i o n  o f  M i t o c h o n d r i a  Around t h e  B a s a l  Membrane of 
t h e  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  O r g a n  o f  a C h i c k  Embryo o f  7 Days 
I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 1 5 , 8 0 0 .  

F i g .  5 8 .  A D e v e l o p i n g  K i n o c i l i u m  on  t h e  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  o f  
C o r t i ' s  Organ  o f  a C h i c k  Embryo of 7 Days I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i -  
c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 1 2 , 0 0 0 .  
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F i g .  5 9 .  D e v e l o p m e n t  o f  S t e r e o c i l i a  
i n  t h e  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  of 
C o r t i ' s  O r g a n  o f  a C h i c k  Embryo o f  
7 Days I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o -  
p h o t o g r a p h ,  mag. 2 6 , 0 0 0 .  

5. ST 

M 

5 9  

F i g s .  60  a n d  6 1 .  U p p e r  P o r t i o n  o f  
t h e  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  o f  a C h i c k  
Embryo o f  11 Days I n c u b a t i o n .  
E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 
1 1 , 0 0 0  ( F i g .  6 0 )  a n d  2 5 , 0 0 0  ( F i g .  
6 1 ) .  

k 
7 '  

2 3 4  



F i g .  6 2 .  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  Organ  o f  a C h i c k  Embryo o f  
1 5  Days I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  mag. 5 6 0 0 .  
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F i g .  6 3 .  The Same S t a g e  a s  
on F i g .  62 .  Base o f  t h e  
R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  o f  a 
C h i c k  Embryo o f  1 5  Days I n -  
c u b a t i o n .  B a s i l a r  Membrane. 
E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h ,  
mag. 1 4 , 0 0 0 .  

F i g .  6 4 .  P o s i t i o n  o f  t h e  
K i n o c i l i u m  on a R e c e p t o r  
C e l l  o f  C o r t i ' s  Organ  o f  a 
C h i c k  E m b r y o . o f  1 5  Days I n -  
c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o -  
p h o t o g r a p h ,  mag. 2 1 , 0 0 0 .  
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F i g .  6 5 .  C o r t i ’ s  O r g a n .  D e v e l o p i n g  B a s i l a r  Membrane o f  a C h i c k  E m -  
b r y o  o f  1 5  Days I n c u b a t i o n .  E l e c t r o n  M i c r o p h o t o g r a p h :  ( a )  w i t h  Mag- 
n i f i c a t i o n  5 8 0 0 ;  ( b )  w i t h  M a g n i f i c a t i o n  2 0 0 , 0 0 0 .  

2 3 7  



F i g .  66 .  R e c e p t o r  E p i t h e l i u m  o f  C o r t i ' s  
Organ  o f  a C h i c k  2 Days A f t e r  H a t c h i n g  
T r e a t e d  for C a r b o x y l  G r o u p s  A c c o r d i n g  t o  
B a r r n e t t  a n d  S e l i g m a n ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  
hom. x 6 .  

F i g .  6 7 .  U t r i c u l a r  M a c u l a  o f  a R a b b i t  Embryo o f  28 Days of: I n t r a -  
u t e r i n e  L i f e .  T r e a t e d  for T o t a l  P r o t e i n  A c c o r d i n g  to D a n i e l l i ;  i m m .  
o b .  ; 6 0 ,  o c .  x 1 0 .  

F i g .  6 8 .  V e s t i b u l a r  G a n g l i o n  o f  a R a b b i t  1 Day A f t e r  B i r t h ;  T r e a t e d  
f o r  N u c l e i c  A c i d s  A c c o r d i n g  t o  K u r n i k ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  x 1 0 .  

F i g .  6 9 .  C o r t i ' s  O r g a n  of  t h e  S u p e r i o r  H e l i x  o f  t h e  C o c h l e a  o f  a 
R a b b i t  Embryo w i t h  1 7  Days of  I n t r a u t e r i n e  L i f e .  T r e a t e d  for N u c l e i c  
A c i d s  A c c o r d i n g  t o  K u r n i k ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  hom. 6 .  

F i g .  7 0 .  C o r t i ' s  O r g a n  o f  t h e  B a s a l  H e l i x  o f  t h e  C o c h l e a  o f  a N e w -  
b o r n  K i t t e n .  T r e a t e d  f o r  T o t a l  P r o t e i n  A c c o r d i n g  t o  D a n i e l l i ;  i m m .  
o b .  x 6 0 ,  o c .  hom. 6 .  
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F i g .  71 .  ( a )  C o r t i ' s  Organ  o f  t h e  B a s a l  H e l i x  o f  t h e  C o c h l e a  o f  a 
K i t t e n  2 - 1 / 2  Days A f t e r  B i r t h .  F o r m a t i o n  o f  t h e  S p i r a l  I n c i s u r e .  
T r e a t e d  f o r  C a r b o x y l  G r o u p s  A c c o r d i n g  to B a r r n e t t  a n d  S e l i g m a n ;  i m m .  
o b .  x 6 0 ,  o c .  hom. 6 ;  ( b )  F o r m a t i o n  o f  t h e  S p i r a l  I n c i s u r e  of a K i t -  
t e n  10 Days A f t e r  B i r t h .  T r e a t e d  for T o t a l  P r o t e i n ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  
o c .  hom. 6 .  

F i g .  7 2 .  C o r t i ' s  Organ  o f  t h e  S e c o n d  H e l i x  o f  t h e  C o c h l e a  o f  a K i t -  
t e n  1 0  Days A f t e r  B i r t h .  T r e a t e d  for T h i o l  G r o u p s  A c c o r d i n g  t o  
Y a k o v l e v  a n d  N i s t r a t o v a ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  hom. 6 .  

F i g .  7 3 .  The S p i r a l  G a n g l i o n  o f  t h e  S e c o n d  H e l i x  o f  t h e  C o c h l e a  O f  
a K i t t e n  1 0  Days A f t e r  B i r t h .  T r e a t e d  for C a r b o x y l  G r o u p s  A c c o r d i n g  
t o  B a r r n e t t  a n d  S e l i g m a n ;  i m m .  o b .  x 6 0 ,  o c .  hom. 6 .  

2 3 9  
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